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L' amél ioration des plantes tropi cales

Préface

Culture s paysann es, cultures industrielles, cultures destin ées à l'alimentation
humaine ou anima le, cultures des zo nes sèc hes ou des régions hu mides, les
espèces végé tales cultivées dans les pays tropicaux sont très nom breuses et très
di verses sur le plan systématique .

Consacrer un ouvrage à leur amélioration revient à présenter, sur un fond de
biologie et de génétique, tout un ense mb le de connaissances - acquises et
synthétisées par les géné ticiens et les agrono mes - qui s'avèrent indispen
sables au progrès géné tique : les méthodes de mesure de la diversité génétique
et de ses variations dans l'espace et dans le tem ps; le mode naturel de repro
duction, les déviations qu 'il peut supporter po ur rendre possibles de nou velles
structures variétales et les possibilités d'échanges géné tiques avec les espèces
voisines; les cycles végé tatifs et reproducteurs, avec parfois une précision telle
que la vitesse d'ém ission des feuilles ou des in florescences est connue au jo ur
près ; les origines géné tiques qui possè dent des tolérances aux contraintes bio
tiqu es ou abiotiques ainsi que les mécanismes phys iologiques et géné tiques
sous-jacents.

Les points les plus frappants à la lecture des différents chapitres sont, en effe t,
la rapidité d'accu mulation des connaissances, leur mise à profit immédiate
grâce à un décloisonnem ent total entre les disciplin es, l'intégration qu asi ins
tantanée des nou velles techniques en sélection . Le palmier à huile, le café ier,
le riz ne figurent -ils pas en première place des espèces modèles pour le déve
loppement des biotechn ologies végétales?

Cultivées dans des m ilieux fragi les ou fragilisés par certaines pratiques cultu
rales, récemment domestiquées ou du moins récemment soumises à une sélec
tion dirigée, transplantées parfois par petits effectifs hors de leurs centres d'ori
gine, intégrées aux cultures traditionnelles ou implantées en monoculture sur
d'immenses surfaces, les plantes tropicales se trouvent bien souvent confrontées
à des situations extrêm es du point de vue de la géné tique des populations et de
la dérive génétique, de l'adaptation climatique et des contraintes parasitaires.

Si l'on compare la sélec tion de ces espèces à celle des espèces cultivées en
mili eu tempéré, on constate que les méthodes en elles-mêmes sont analogues
et que les contraintes liées à la bio logie des espèces sont comparab les. Ce qu i
distingue les espèces tropicales c'es t la nécessité de concilier un fort potentiel
de progrès géné tique et une capac ité d'adaptation à des agricultures et à des
en vironnem ents très diversifiés. La distinction moins nette qui existe pour ces
esp èces entre ressources génétiques, matériel d'élite et variétés sélectionnées
correspo nd sans aucun do ute à une moindre indu strialisation de la filière des
semences dans les pays tropic aux. Elle répond aussi à un besoin de soup lesse
adaptative, indispensable dans ces zo nes à hauts risqu es en vironnementaux et
parasitaires.
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L' amélioration des plantes tropi cales

Le plan adop té pour l'en sembl e de s ch apitres fait d 'aill eu rs bi en ressortir
l'importance accordée à l'organ isation évolutive des espèces et des complexes
d'espèces et aux choix variétau x en fonction des contex tes agroéconomiques.

Q uant à la réali sation de l'ou vrage , il convient de noter la multitude des
auteurs qui ont collaboré à sa rédaction . Cherch eurs du ClRAD, de l'INRA et
de l'OR5TOMI chercheurs des pays tropicaux, tous ont apporté la diversité de
leurs compéten ces. Cette force numérique tém oigne de l'esprit d' équipe qu i
anime les réseaux int ern ationaux. C'es t aussi un atout p our la nécessaire
pérennité des programmes d'am élioration gén étique.

Bien construit, agréabl e à lire, ectueïis é, cet ouvrage correspo nd à un besoin
des s élec tionne urs, des pathol ogistes e t des agro nom es qui cherchent à
acquérir une connaissan ce approfondie de l'orgenisetion de la variabilité
géné tique et de la sé lec tion des espèces tropicales. Le lecteur saisira aisément
leu r richesse et trou vera dans les nombreuses ré féren ces bibliographiques tous
les éléments d'approfondissement quli/ peut souhaiter.

Enfin, je ne saurais term iner ces qu elques lignes sans dire à tou s ceux des
auteurs avec lesquels Fai eu le plaisir de travailler qu 'il m'e été aussi agréable
de lire ce t ouvrage que de réfléchir avec eux à la conduite de ces programmes
de conna issance el d'am élioration géné tique.

Yvette Datt ée

D irecteur de recherche à l'INRA

Directeur du GEVES
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L'amélioration des plantes tropicales

Abstract

Plant breeding has pro gressed considerably in the last ten years, wi th conven
tion al strategies enhanced through the deve lopment of new biotechnol ogy
tool s to probe geneti c resour ces and create improved varieties. Further expec
tations now have to be addressed by plant breedi ng programmes-biodiversity
management and sustainable agriculture.

Recent adva nces in trop ical pl ant breed in g, mainl y achieved by French
research teams of CIRAD, INRA and üRSTüM, in co llabo ratio n with counter
part staff in tropical countries, are reviewed in the present pub lication. Each of
the twenty-four chapters is on a specifie crop and written by genetic and plant
breeding scientists w ho have focused their research on that species.

For each pl ant or group of plants, the autho rs analyse trait diversity in culti
vated form s and links with related w ild species. In additi on, they review breed
ing techniqu es and biotechnological inn ovation s ut il ized by breeders, assess
genetic progress based on examples from varietal improvement programmes,
and di scuss di ssemination of improved varieties.

Tropical Plant Breeding should be an essent ial reference boo k for profession al
plant breeders, as weil as researchers, teachers and students interested in thi s
topie.

An Engli sh edit ion will be published later.
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Les agrumes

Patrick Ollitrault, François Luro

Les agrumes occupent la première place des productions fruitières dans
le monde avec 81 millions de tonnes produites en 1994 (FAO, 1995). Leur
culture s'étend sur plus de 3 millions d'hectares, des zones tempérées
chaudes aux zones tropicales, entre 40° de latitude nord et de latitude sud.
Les principaux pays producteurs sont le Brésil (15 millions de tonnes), les
Etats-Unis (9 millions de tonnes) et la Chine (4 millions de tonnes). Les
oranges représentent la plus grande part de cette production (71 %), viennent
ensuite les citrons et les limes (13 %), les petits agrumes (10 %) - tangerines,
mandarines, clémentines .. . - et les pomelos (6 %).

Le volume de fruits transformés est évalué à 35 % de la production totale. Il est
en constante augmentation. En Europe, le marché du fruit frais est dominé par
les clémentines et les mandarines, dont la consommation croît régulièrement.
Dans l'avenir, la consommation devrait connaître une progression plus rapide
dans les pays en développement que dans les pays développés.

Cette expansion du marché des agrumes conduit les pays producteurs à
s'impliquer dans une politique de création variétale. Deux objectifs sont visés:
élargir la gamme des produits sur des critères de qualité et répondre aux
contraintes croissantes imposées par les stress biotiques et abiotiques. Les
Etats-Unis , Israël et le Japon sont les pays les plus actifs dans le domaine de
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L'amélioration des pla ntes tropi cales

l' amél iorat ion varié tale. Ils ont déve loppé depuis de nombreuses années des
schémas de créatio n vari étale qui s'appuient sur les bi ot echn ol ogies .
L'Espagne, l'Ital ie et le Maroc ont également une longue traditi on de sélectio n
de mutants spontanés et abord ent aujo urd' hui la création variétale. La France,
do nt les deux pri nc ipa ux acteurs dans le do mai ne de l' am él io ration des
agrumes sont le Cl RAD et l'IN RA (Insti tut national de la recherche agrono
mique), di spose, avec la col lectio n de la station de recherche agronom ique de
San Giuliano en Corse, de l'un des plus importants conservato ires d'ag rumes
sains au monde. Ce matériel génétique est aujourd 'hu i largement exploité pour
la création vari étale grâce au support des biotechnol ogies.

L'organisation évolutive

Les formes cuItivées

Le terme « agrumes » correspond à troi s genres botaniques: Citrus, Fortunella
et Poncirus. Ceux-ci appartiennent, avec huit autres genres, dont Erem ocitrus,
M icroci trus, Clymenia, Citropsis et Severinia, à la sous-tribu des Citrinae, tr ibu
des Citreae, sous-fam ill e des Aurantioi deae dans la fam ill e des rutacées
(SWINGLE et REECE, 1967).

Le genre Fortun ella désigne les kumq uats. Il comprend deux ou quatr e espèces
selon les auteurs et quelques cultivars commerciaux.

Le genre Poncirus renferme une seule espèce, P. trifoliata (L.) Raf. Elle se dis"
tin gue des autres agrumes par ses feuill es caduques et tri foli olées. Elle prod ui t
des frui ts non com estibles, mais elle joue un rôle important en agrumiculture
comme porte-greffe.

Le genre Citrus comp rend la plupart des agrumes cult ivés pour leurs fru its ou
pour leur s huiles essent iell es (planche l, 1). Deux cla ssifications du genre pré
val ent. Celle de TANAKA (1961) identi fi e 156 espèces, tandi s qu e ce l le de
SWINGLE et RE ECE(1967) n'en di stingue que 16. Selon cette dernière classifica
ti on, les huit espèces cultivées sont : C. sinensis (L.) Osb., l ' oranger, C. auran
tium L., le bigaradier, C. reticulata Blanco , le mandarin ier, C. paradisi M ad.,
le pom elo, c. grandis (L.) Osb., le pampl emoussier, c. lim on (L.) Burm . F.,
le citronnier, C. auranti fol ia (Christrn.) Swing., le limettier, et C. medica L. ,
le cédr atier.

LA BIOLOGIE ET LES MODES DE REPRODUCTION

La floraison et la fruct ification

Dans les régi ons subtrop ical es de l'h ém isph ère Nord, la f lo ra ison des
agrum es est très abondante. Elle a lieu , pou r la plupart des espèces, au début
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L'amélioration des plantes tropicales

du printemps, mais, pour certains cultivars comme le citronnier Eurêka, elle
peut se produire plusieurs fois dans l'année.

Le stigmate est réceptif quelques jours avant l'anthèse et jusqu'à plusieurs jours
après. Pour certains cultivars, l'autofécondation est favorisée par la déhiscence
des anthères avant l'ouverture des fleurs ou par la proximité des anthères et du
stigmate. L'allopollinisation entomophile est cependant prépondérante du fait
de l'attirance des insectes pour les fleurs.

La parthénocarpie s'observe pour de nombreux cultivars. Les orangers Navel,
les mandariniers Satsuma (planche l, 1), les limettiers Tahiti, les clémentiniers
en autopollinisation, quelques pomelos et pamplemoussiers présentent cette
particularité.

La polyembryonie

Pour la plupart des cultivars, les graines contiennent plusieurs embryons: un
embryon sexué et des embryons somatiques issus des cellules du nucelle
(planche l, 2). Ces embryons surnuméraires possèdent le même génotype
que la plante maternelle et ne se développent, semble-t-il, qu'après la fécon
dation du sac embryonnaire. Le nombre de ces embryons varie de manière
importante - de deux à plus d'une dizaine - selon les cultivars. Seules
deux espèces, C. medica et C. grandis, ne présentent que des cultivars pro
duisant des pépins monoembryonnés d'origine sexuée.

L'apomixie partielle, qui résulte de la compétition entre l'embryon sexué et les
embryons nucellaires, a des implications importantes pour les programmes
d'amélioration génétique. L'embryonie nucellaire est, en effet, un obstacle à
l'obtention d'hybrides ou de descendants par autofécondation. Elle permet, en
revanche, la multiplication conforme des porte-greffe par semis.

La stérilité gamétique et l'incompatibilité
La stérilité pollinique affecte de nombreux cultivars d'agrumes. Elle peut être
complète, comme pour l'oranger Washington Navel, ou partielle, comme pour
les pomelos Marsh et Thompson et le citronnier Eurêka, qui ont une faible pro
portion de pollen viable, de l'ordre de 5 à 15 %. La stérilité femelle, quant à
elle, se rencontre chez les mandariniers Satsuma, le pomelo Marsh et les oran
gers Washington Navel, Hamlin et Valencia.

L'auto et l'interincompatibilité s'observent fréquemment. Tous les pample
moussiers sont auto-incompatibles. Plusieurs hybrides, ou supposés tels, le
sont également: les tangelos Orlando et Minneola, les cultivars Robinson,
Nova, Page, Fairchild, le clémentinier. Cette incompatibilité serait de type
gamétophytique (S005T, 1969).

Les stérilités gamétiques et l'incompatibilité gamétophytique entravent l'acti
vité du sélectionneur car elles limitent les possibilités d'hybridation. En
revanche, elles lui offrent, en combinaison avec la parthénocarpie, la possibi
lité d'obtenir des cultivars à fruit dépourvu de graines.
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L'amélioration des plantes trop ical es

LA VARIABILlTË AGROMORPHOLOGIQUE

La variabilité des agrumes est très importante. Elle s'observe dans la morpho
logi e des arbres, les carac tér istiques pomologiqu es et organol eptiques des
fruits et la période de production, mais aussi pou r les tolérances aux fact eurs
biotiques et abiotiques. La variab ilité interspécifique est très marquée, mai s la
sélection humaine a également abouti à une import ante diversité intraspéc i
fiqu e (p lanc he l, 3).

Cette diversité offre des perspect ives intéressantes pour l' ut i1isatio n des res
sources génétiques en amélioration. On a ainsi pu mettre en évidence, au sein
des espèces d'agrumes, de nombreux caractères d'intérêt agron omique, comme
la résistance au froid de P. trifoliata, des kumquats et des mand arin iers Satsuma
et la tol érance à la salini té du mandarin ier Cléopâtre et du limettier Rangpur .
Pour ce qui concerne les résistances aux maladi es et aux parasites, on peut citer
la résistance à Phytophthora parasitica et à Phytophthora citrophthora de P. triîo
liata, C. grandis et C. aurantium, la résistance aux nématodes (Tylenchulus semi
penetrans) et la résistance à la tristeza (maladie de dégénérescence provoquée
par le citrus tristeza virus) de P. tr ifoliata, la tol érance au blight (ma ladie de
dégénérescence d'ori gine encore indéterminée) de C. sinensis, la tol érance au
greening (ma ladie due à une bactéri e) de C. grandis et de certains mandariniers
originaires de la zon e tropicale, la résistance aux acariens phytoph ages du
pomelo M arsh et des mandariniers Satsuma et Dan cy, la tolér ance à la cerco
sporiose africa ine des agrumes (Phaeoramular ia ango lensis) des pamplemous
siers, des ci tronniers et des mandarin iers Satsurna et Beauty, la tol érance au
chancre ci trique (Xanthama nas camp estris) de C. Junas Sieb. ex Tan. et de cer
tains mandarini ers (Satsuma, Dancy... ).

De nombreuses collecti ons ont été consti tuées à traver s le monde. Les plus
importantes se trouvent aux Etats-Un is (université de Cal i fornie et USDA,
United States Departm ent of Agri culture, en Floride), en Espagne (IVIA, Insti
tut o Valenciano de Inv estigaciones Agrarias), au Japon (Okitsu Branch Fruit
Tree Research Station) et en France (Station de rech erche agronom ique de San
Giuliano en Co rse). La station de San Gi uliano, qui bénéf ice d'un co ntex te
phytosanitaire exceptionnel, est la seul e à héberger une co llec tio n importante
- plus de 500 cultivars - cultivée en ple in champ et exempte de maladies.
Cette co llec tion est, par ai li eurs, riche en matériel génétique proven ant d'Asie
du Sud-Est, tout comme ce lle d'Okitsu Branch. Le conservatoire de l'un iversité
de Malaisie est, pour sa part, remarquable par sa co l lection d' Aurantioideae
d'Asie du Sud-Est. Un logici el de gestion du matériel génétique des agrumes,
Egid, a été créé par le CIRAD et l 'INRA, sur la base des descripteurs publiés
par l'IPGRI (Internationa l Plant Geneti c Resources Institute). Il devrait être pro
cha inement adop té au Portugal, au Maroc, en Turquie et en Tunisie.

LA VARIABILITÉ GÉNËTIQ UE ET SA STRUCTURATIO N

Tou s les agrumes et genres apparentés ont un nombre chromosom ique de
base égal à 9. La majorité de ces agrum es est diploïde, avec 2n = 2x = 18
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L' amé liorat io n des pl ant es tr op icales

(KRUG, 1943 ). Seuls quelqu es polyploïdes naturels ont été identifi és - F. hindsii
(Charnp.) Swing ., la lim e de Tahiti - ou produits artificiellement - les pam
pl emousses O rob lanco et Swee tie. Des différences dans la taille des génomes
nucléaires di ploïde s ont tout efois été mises en évidence par cytométri e en flu x
(O LLITRAU LT e t el., 1994c). Ain si, le plus grand génome des Citrus cultivés, celui
du cédratier, a une taill e de 10 % supérieure à celle du plus petit génome, celui
du mand arinier (0,82 p ico gramme contre 0,73 picogramme par géno me
diploïd e).

L'an alyse du poly morphisme biochimique et moléculaire (GREEN et al., 1986 ;
ROOSE, 1988 ; O LLITRAU LT et FAURE, 1992) a permis de préciser l'organi sation
génétique des Citrus culti vés.

Les stru ctures intraspéc if iques appa ra issent tr ès contrastées. Le céd ratier,
C. m edica, présente une d iversité allé lique très faib le due à une fort e hom ozy
gotie et à un faibl e po ly mo rphisme entre cult iva rs. Le pom elo, C. peredis i,
l'oranger, C. sinensis, et le biga radie r, C. aurantium, possèdent des struc tures
intraspécifiques simi lai res. Leur d iversité allé lique et leur hétéroz ygot ie sont
modérées, et leur pol ym orph isme interc u lt iva r inex istant. Le c it ronnier,
C. lim on , est très hétérozygote mais présente peu de pol ym orph isme interva
riétal. Les limettiers à gros frui ts, C. latifol ia Tan. et à petit s fruits, C. auranti
iolie, sont également fo rtement hétéroz ygotes. Le pamplemoussier, C. grandis,
et le mandarinier, C. reticulata, recè lent une très grande ri chesse allélique
pr in c ipal ement du e à un impor tant po ly mo rphisme intervariétal.

La diversité isoenzym atiqu e du genre Citrus se struc ture autour de trois pôles.
Le p remi er regrou pe les mandariniers, les orange rs et les bigaradiers, le
deuxième associe les pamp lemoussiers et les pom elos, le troisième correspond
aux cédra tie rs. Les limett iers et les ci tronn iers, qui sont fortement hétérozy
gotes, occupent une posit ion intermédiai re entre les cédrat iers et les mandari
niers (O LLITRAU LT et FAURE, 1992). Les isoenz ym es co rroborent ainsi les rela
tions interspécifiques prop osées par BARRET et RHODES (1976) dans une étude
de taxonomie num érique menée sur 146 caractères morphologiques et physio
logiques. Cette structurati on en trois pôles est, par ai lleurs, co nfirmée par les
études du brunissement polyphénolique, qui permettent de di stinguer claire
ment les mandariniers, les orangers et les biga rad iers des autres Citrus (SCORA,
1988). Elle est confortée par l' ex istence de tro is grands types de profil s de res
triction de l'ADN chloropl astiqu e au sein des formes cult ivées de Citrus, qu i
correspondent aux trois pôl es (GREEN et al., 1986), ainsi que par la d iversité
des protéines solubles (HANDA et al., 1986).

L'origine, la dispersion et la diversification

L'ORIGI NE ET LA DI SPERSIO N DES FORMES CU LTIVÉES

Si tous les auteurs s'acco rdent sur le fai t que les agrumes sont origi nai res du
Sud- Est asiatique, leurs avis d ivergent quant à la locali sati on pr écis e des
zon es d 'ori gin e des di fférent es espèces. Cependa nt, les zo nes de diversité
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L'amélioration des plan tes tropic ales

été mis en place dès 1962 (CASSIN et LasSOIS, 1977). Cette méthode a donné de
bon s résultats mais ne pou vait être appliquée qu 'au x cultivars polyembryonnés.
Parallèlement, des progrès ont été réali sés en matière d'indexation, notamment
en utilisant des plantes indicatri ces plu s sensibl es, ce qui raccourcissait le dél ai
d'app arition des sympt ômes : le cédratier Etrog a été utilisé sous serre ch aude
pour la détection de l'exocortis et le mandarinier Parson Special pour l'indexa
tion de la cachexie-xyloporo se. Les principales maladies de dégénérescence
des agrumes étaient ain si détectées en moins de deu x ans.

La mise au point du mi cro greffage in vitro d'ape x a co nsidérab lement modifié
le pro cessus d'introduction et d' assainissem ent de pl ants d'agrume (NAVARRO,
1981 ). Cette technique, app liquée en Corse dès 1980, a permis de régénérer
des variétés monoembryonnées, en particulier des cléme ntiniers. Elle présente,
par ai lleurs, de nombreux avantages sur la sélection nucell aire : absence de
phase et de caractères juvé ni les, fru ct ification précoce, certitude sur l' origi ne
de la plante régénérée , homogénéité du matériel régénéré...

Dans le mème temps, de nouvelles techniques d'identification des pathogènes
ont permis d'accroître la sensibilité de la détection et d' abréger la qu arantaine
des pl ants (VOGEL et al., 1988) : détection de Spiroplasma citri (agent du stub
barn) par la mise en culture appliquée en Corse dès 1981 , du citrus tristeza
virus par un test ELISA dès 1986, des viroïdes par séparation électrophorétique
des ac ides ribonucl éiques en cond ition dénaturant e. La mise en œuvre de
l' ensemble de ces techniqu es a abouti à l' introduction et à la régénération de
variétés originaires de région s hautement contaminées par plusieurs maladies
de dégénérescence graves, not amment d'Afrique du Sud, d'Amérique du Sud
et d'Asie du Sud-Est.
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L'ananas

Geo Coppens d' Eeckenbrug ge, Freddy Leal,
Marie-France Du val, Eric Ma léz ieux

L 'ananas est cultivé dans tous les pays tropicaux et subtropicaux. Avec une pro
duction supérieu re à 12 millions de tonnes en 1995, il se place au troisième rang
des fru its tropi caux. Cette production, en constante augmentat ion, est à 70 %
consommée localement sous la form e de fruits frais. Le marché international de la
conserve (1 065 000 tonn es) et du jus (200 000 tonnes de concentré) est dominé
par la Thaïlande et les Phil ippines, qui contribuent respectivem ent pour 23 % et
10 % à la product ion mon diale, et détiennent 70 % du marché international. Le
marché de l' ananas frais (680 000 tonn es) est alimenté par les Philippines, la Côte
d' Ivoire et le Costa Rica. La Côte d'Ivoire est le prin cipal fournisseur de l'Union
européenne, premi er impo rtateur avec plu s de 220 000 tonn es de fru its frais.
H aw ai i et l'Amér iqu e centrale - Costa Rica, Me xique, Honduras, Saint
Domingue - approvis ionnent l'Am érique du No rd; Taïwan et les Philippines
exportent vers le Japon. De grands pays produ cteurs, comme le Brésil (8 % de la
production mondi ale), la Chine (7 %), l'Inde (7 %) et les Etats-Unis (3 %), pro
duisent essentiellement pour leur propre marché (FAO, 1994 ; FAO, 1995).

Le premi er objectif de la culture est le fruit consom mé frais, en conserve ou
sous forme de jus, mais on peut aussi exp loi ter que lq ues pro duits annexes,
notamment la fib re extraite des feui lles et la bro méli ne, enzyme protéolytique
con tenue dans le fru it. La plante entiè re est parfoi s utili sée com me fourrage ou
en tant qu e source d'énergie.
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Le com merce int ernational de l'ananas repose sur une seule variété, Cayenne
Lisse. Actu ell ement, ce sont près de 70 % de la productio n mondiale et 90 %
de la produc t io n de co nserves qui dépend ent de cette variété. Les ri sques
phy tosa nitai res qu i en découlent ont in cité, dès 1914, les pr oducteurs
hawai iens, réunis au sein de la Pineappl e Growers Assoc iat io n of Haw aii
(PGA H), à lancer un impor tant pr ogramm e de sélec tion. Ce pr ogramme,
fond é sur l'hybridation , s'i l a permis des progrès significatifs dans la connais
sance de la génétiq ue de l' ananas, n'a pas abouti à la création de var iétés qui
puissent se substi tuer à Cayenne Lisse. Des programmes d'hybridation ont
également été entrepris à Taïwan, aux Phil ippin es, à Porto Rico, en M alaisie,
au Brésil, en Côte d'Ivoire, à la Martinique, en Australi e, à Cuba et au Japon.
Les rares hybrides sélectionnés et di ffusés n'ont eu qu 'un succès très limité.
Des programmes de sélection c1 onale, plu s modestes, publ ics ou privés, ont
été développés en Austr alie , au Brésil, à Cuba, en Gu inée, en Côte d'Ivoire,
en Inde, au Japon, en M alaisie, à la Ma rtiniq ue, au Mexique, à Porto Rico, en
Afrique du Sud, à Taïwan et au Venezuel a (LEAL et COPPENS D'EECKENBRUGGE,
199 6).

L'organisation évolutive

L'ananas cultivé

L'ananas, An anas comosus (L.) Merr. , est une mon ocotyl édon e herbacée de la
famille des brom él iacées, fami lle riche de plus de 2 000 espèces, ép iphytes
pour la plupart. C'est une plante terrestre, succulente et xérophyte, dont les
feuill es forment une rosette dense (planche Il, 1).

LA BIOLO GIE DE LA REPRODUCT ION

Le cyc le de développ ement

L'ananas est co nsidéré comme une plante de jours cou rts bi en que d'autres
facteur s, comme la température et l' état hydrique, interviennent dans sa flo
raison. Dans les cond itions modernes de culture, la floraison est indu ite par
des régulateurs de croissance (BARTHOLOMEW et M ALEZIEUX, 1994). Cette pra
tique, unique en agric ulture, permet de produi re des fru its à grande échelle et
toute l' année, en dépit du caractèr e erratique de la floraison naturelle . En
condi tions naturell es comme en culture, la réponse de la plante à l' induct ion
de la florai son dépend de la variété, de la taill e et de l' âge du pl ant, et du
matérie l végétal utilisé lors de la plantatio n.

Etant donn é la diversité des conditions de culture, l'intervall e entre la planta
ti on et la première récolte varie de 12 moi s, en mili eu équator ial, à 36 mois,
en région subtropica le. Ainsi, la phase qui va de l' inducti on florale à la récolte
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dure de 140 à 150 jours en Côte d'Ivoire , ma is atteint 280 à 300 jours en Aus
trali e, dan s la régio n du Q ueensland , et en Afrique du Sud (BARTHOLOMEW et
M ALEZIEUX, 1994 ).

Les stimul us ch imiques ou natur els induisent la différenci ation flo rale du bour
geon term ina l et le déve loppement de l' in fl orescence. Après la produ ct ion
d' un nombre variable de fleurs, entre 60 et 200, la cro issance du fruit com
posé, ou syncarpe, s'ac hève par la formati on d' une couronne foli acée, qui
peut être utilisée comme rejet. La phase reproductive comprend cinq étapes
principa les : une phase précoce pendant laquell e l' infl orescence est cac hée
dans la rosette fo l iaire; une phase comprise entre l'émergence de l'infl ores
cence, appelée « cœur rouge » du fait de l' appariti on des bractées rouges au
centre de la rosette, et l' anthè se ; l' anthèse el le-même, qu i se déroule à raison
de une à dix fleurs par jour, en une succession plus ou moi ns acropéta le; une
période de croissance de la taille du fruit; une phase de maturati on . Le fru it est
parthénoca rpique ; il ne contient généralement pas de graines en raiso n de
l' auto-incomp atibili té des variétés et de la culture monoclon ale.

La morph ologie florale,
la cytogénétique et la gamétogenèse

La fleur , herm aphr odite, comporte troi s sépales, tro is pétales libres, six éta
mines et un pi stil tr icarpellaire, avec un styl e creux, tr il ob é et trif id e. Les
grains de po l len sont d iaperturés et presque sphériques . Les ovules sont di s
posés le long des pl acent as en deu x rangées simples ou dou bles, dans trois
loges pro fondes séparées par des glandes nectarifères. Ils sont généralement
anatropes, ma is certain es vari étés présentent aussi qu elque s ovules ortho
tropes féco ndab les (RAO et W EE, 1979 ; F. Van M iegroet, comm. pers.). Leur
présence, comme le nombre total d'ovules, est une caractéri stiqu e vari étale
(COPPENS D' EECKENBRUGGE et al., 19 9 3 ).

Le sac embryonnaire se déve loppe selo n le type Polygonum (RAO et W EE,
1979). Il ex iste un e fort e co rré lation entre le nom bre d'ovul es contenant un
sac embryo nnaire et la qu antité de po lle n v iab le, ce qui suggère qu e les ferti
lités mâl e et femell e sont affectées de la même faç on par les irrégul arit és
méiotiqu es.

Le génome diploïd e de l' anan as est consti tué de 50 très petits chromosomes.
Selo n COLLINS (1960), la méiose mâle abo uti t à la formation de 25 bivalents et
prod uit le p lus souvent des tétrades normales. Des gamètes non réduits peu
vent se for mer et pro duire des tr ipl oïd es naturel s, comme la variété Cabe 
zona, voire des tét rapl oïdes (COLLINS, 1960 ; DUJARDIN, 199 1). Cepend ant ,
BHOWMIK (1980) rapport e de nombreuses irrégulari tés - tétrades ano rma les
et ce ll u les mères de poll en de taill e irréguli ère - chez Cayenn e Lisse et
Q ueen, et recommande do nc de tester non seulement la vi abi li té du poll en,
mais aussi la régul arit é de sa taille. Cette v iabi l ité est très vari abl e: W EE et
RAO (1979) ont obten u des taux de germi nation de 20 à 60 % chez six cl on es
de tro is variétés d'A. comosus et chez un clone d'A. bracteatus, sur un mil ieu

39



L'am élior ation des plantes tropi cales

de culture (1 % de bactoagar, 15 % de saccharose, 100 parti es par milli on
d'acide bor ique et 200 de nitrate de calci um) maintenu à 27 oc. La via bi l ité
du poll en a également été estimée par co lo rat ion à l' acétoc armin, à la per
oxydase ou au bleu co ton (RAMIREz, 1966 ; W EE et RAo, 1979 ; NAVAR et VAL
SAMMA-MATHEW- LvLA, 1981 ). Le pourcent age de pollen via ble de 95 clones,
révél é par col or ation à l'a cétocarmi n, all ait de 0 à 98 %, avec des varia tions
intra et intervariétales (COPPENS O'EECKENBRUGGE et al., 1993 ; M UL LER, 1994 ).

La fécondation et la réaction d'incomp atibilité

Les pr incipaux pollin isateur s naturel s de l' anan as sont les col ibris. Certains
insectes, notamment les abei lles, pourraient jouer un rôl e seconda ire. Cepen
dant, des variétés comp atib les cultivées côte à côte à H aw aii - où les co libris
sont absents - ne se cro isent pas spontan ément (COLLI NS, 1960 ).

Les tubes poll in iqu es cro issent à la surface du cana l sty laire à une vi tesse de
1,5 à 2,5 mill imètres par heure, et atteignent les ovules en hu it à di x heures
(MAJUMOER et al., 1964). L'ananas possède un système d'auto-incompatib ilité
gamétop hytique mon ofactor iel qui inhibe la croi ssance du tub e po ll inique au
premi er tiers du styl e (M AJUMOER et al., 1964 ; BREWBAKER et GORR EZ, 196 7).
Cette auto- inco mp atibil ité peut être contournée par irradia tio n (SUBRAMANIAN et
al., 1981) . BHOWMIK et BHAGATI (1 975) ont essayé la pollinisation de fleurs
immatures, la greffe de sty le et l'appl ication d'acide naphtalène acétique, mais
seule cette dern ière technique a permis d'obtenir quelques autofécon dations
chez Q ueen. L'autop ollinisation spontanée d' inflorescences ensachées permet
d'obteni r qu elques semences, tout comme l'autopoll ini sation manuell e.

La form ation de la graine et la fertilité

La di vi sion du zygote débute environ 10 jours après la fécondati on. L'embryon
matur e est typi qu e des mo nocoty lédo nes. L'albumen se développe en un mo is.
En l'a bsence de féconda tion, il y a form ation de nom breu x noyaux sans
albumen (RAO et WEE, 1979; F. Van Miegroet, comm. pers.). Les graines attei
gnent leur maturit é en quatre mois. Elles sont de couleur foncée, co riaces et
ridées, avec une extrémité arrondie et l'autre pointue; el les mesurent de 3 à
5 millimètres de longu eur et de 1 à 2 mill imètres de largeur .

La ferti li té - pour centage d'ovules produisant une graine après po ll inisation
libre - est inféri eure à 5 % (moins de 2 graines par fl eur) chez Cayenn e,
Espario !a Roj a, Singapore Spanish, Pérola et Queen, et varie de 4 à 11 % (2 à
5 graines par fleur) chez les variétés porteu ses du gène piping. Le taux de ferti 
lité le plu s élevé ob servé chez A. comosus est de 29 % (COPPENS O' EECKEN
BRUGGEet al., 1993). Cependant, l' ananas cultivé com pense cette faible ferti l ité
par la producti on d'un grand nombre de fl eurs, si bien que la fertilité est rare
ment li mi tante dans les prog rammes de croisements.

La fertilité est co rrélée à la proportion d'ovul es con tenant un sac embryo nnaire
(r =0,75 ; n =14), au logarithme de la colorabi lité po ll inique (r =0,59 ; n = 71)
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et à la qu antité de poll en produit par fleur (r =0,7 1 ; n = 71). La production de
graines n'est pas corrélée avec le nombre d' ovul es (r =- 0,06 ; n = 71), ce qui
pourrait s'exp liquer par des effets d'encombrement ou de compétit ion (COPPENS
O'EECKENBRUGGEet al., 1993).

LES VARI ÉTÉS COMMERCIALES

La product ion commerciale repose essentiellement sur six variétés, qui, du fait
de leur diffusion dans de nombreux pays, ont souvent été rebaptisées. Le code
de nom enclature varié tale (lues, 1980) a rarem ent été respecté ; l'h étérogénéité
des variétés et la sélec tio n clona!e ont accru la confusion. Certains spéci al istes
ont proposé d'organiser les var iétés en groupes horti col es, soit sur la base
d'une ressemblance générale au représentant le plus commun du groupe, so it
sur la base d'un caractère génétique commun. La dern ière de ces classifica
tion s, présentée par Pv et al. (1984), reconn aît c inq groupes : Cayenne, Q ueen,
Spanish, Pernambuco et Peroler a (Mord i lona). Depuis, une variabilité beau
coup plus large a été exp lorée, et cette classifi cation app araît 1imitante et inap
propriée. De nombreu x géno types ne peuvent être c lassés dans ces cinq
groupes, qu i co rrespondent, de plus, à des co nce pts génét iques différents.
A insi, si la plupart des groupes rassemblent différentes var iétés, Cayenne Lisse
et Queen sont considérés comme des variétés selon la nomencl ature interna
tion ale (DUVAL et COPPENS O'EECKENBRUGGE, 1993 ; COPPENS O' EECKENBRUGGE et
al., 1996 ). Leur variabi li té résulte essentie llement de l' accumul ation de muta
tions somatiq ues min eures.

Cayenne Lisse est dev enu le pilier de l'industri e de l' ananas, en raison de son
po tent iel de rendement et de ses qua li tés, tant pour le frais qu e po ur la
conserve . Cette va riété provient de cin q rejets co llec tés par Perrottet en 1819
en Guyane frança ise. La pla nte est de taille moyenne (80 à 100 centimètres),
avec 60 à 80 feuilles, lon gues et larges (100 centimètres sur 6), de couleur
fon cée, ne port ant qu e qu elqu es épi nes à leur base et près de leur point e. Le
pédonc u le, cour t, porte un fruit de poi ds moyen (1,5 à 2,5 k ilos), presque
cy li ndrique, vert, jauni ssant depuis sa base à maturité. Sa ch air est jaune cla ir,
juteuse et savoureuse, plu s sucrée (1 3 à 19 °Bri x) et plus acid e que cell e de la
plupart des autres variétés. M ais le fru it est fragil e et pauvre en acide ascor
b ique. La pl ante rejette peu et tardi vement ; elle est sensible à la plupart des
ma ladies et des ravageurs.

Singapore Spanish, deuxième variété pour la conserve, est surtout cultivé en
Asie du Sud-Est, princ ipalement en M alaisie, et possède une bonne adaptatio n
aux sols tou rbeux. La pl ante est de taill e moyenne (80 à 100 centimètres), avec
35 à 70 feuill es vert fon cé, les plus grandes atteign ant 150 centimètres de lon g
et 5 centimètres de large. La production d'épin es est très variable : on trou ve
tou s les intermédi aires entre les plants complètement épineux et les plan ts
presqu e inermes, Les bractées sont rouge vif. Le frui t est petit (environ 1 kilo),
cy li nd rique, ro uge oran ge à maturité; mais des types sans anthocyanes,
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complètement verts, produisent des fruits jaunes. La chair jaune d'or est peu
savoureuse du fait de sa faible acidité et de sa teneur en sucre (10 à 12 °Brix).
Les couronnes multiples sont fréquentes. La plante rejette régulièrement. Elle
est vigoureuse et rustique.

Queen est cultivé en Afrique du Sud et en Australie pour le marché du frais,
ainsi qu 'en Asie (Vietnam) et dans l'océan Indien (Madagascar, Réunion, Mau
rice). La plante est petite (60 à 80 centimètres), avec des feuilles argentées,
courtes et très épineuses. Le fruit est petit (0,5 à 1 kilo), avec une peau jaune et
des yeux saillants. Sa chair jaune d'or est ferme, légèrement craquante et
sucrée (14 à 16 " Brix), peu acide, avec un goût excellent. Elle se conserve
bien. La production de rejets est abondante pour de nombreux clones. Cette
variété est rustique, mais sensible à Phytophthora, à la maladie des taches
noires et au brunissement interne.

Espafiola Roja est originaire du Venezuela et de la Caraïbe, où il est encore
cultivé. La plante est de taille moyenne, avec des feuilles vert foncé, épineuses
ou partiellement épineuses. Les bractées florales sont rouge vif. Le fruit est de
taille moyenne (1 ,2 à 2 kilos), en forme de baril. La chair pâle est juteuse et
douce grâce à sa faible acidité (environ 13 "Brix). L'arôme est agréable. La
plante produit régulièrement des rejets et des bulbilles - terme désignant chez
l'ananas les rejets qui se développent sur le pédoncule. Elle est vigoureuse,
rustique et tolérante à la pl upart des maladies.

Pérola, aussi dénommé Branco de Pernambuco, est le principal cultivar bré
silien. La plante est moyenne, érigée et vigoureuse, avec des feuilles vert
foncé épineuses. Le fruit, limité au marché du frais, est petit à moyen (0,9 à
1,6 kilo) , con ique et vert, légèrement jaune à maturité. Sa chair est blanche,
juteuse et sucrée (14 à 16 °Brix), peu acide, savoureuse et parfumée. La
plante est rustique et tolérante au wilt, mais très sensible à la fusariose
brésilienne.

Perolera est une variété locale de Colombie et du Venezuela adaptée aux alti
tudes moyennes, jusqu'à 1 500 mètres. La plante est moyenne à haute, avec
des feuilles complètement lisses dont l'épiderme inférieur recouvre le bord et
produit un liseré argenté (piping). Le fruit, gros (2 à 3 kilos), porté par un
pédoncule long, verse fréquemment, s'exposant aux coups de soleil. Sa cou
leur varie du jaune à l'orange. Sa chair est pâle, douce (environ 12 "Brix),
tendre et ferme. De petites couronnes poussent souvent à la base de la cou
ronne principale ou à partir des yeux supérieurs . Le nombre de bulbilles est
élevé, souvent supérieur à six. La variété est rustique et résistante à la fusa
riose. La variété Manzana, qui donne un fruit rouge de forme régulière aux
yeux grands et plats, serait un mutant de Perolera.

Ces six variétés ne constituent qu'un petit échantillon du matériel génétique
disponible. De nombreux génotypes, négligés jusqu'à présent, ont été collectés
récemment, en particulier en Amazonie et dans le bassin de l'Orénoque (LEAL
et al., 1986; DUVAL et al., 1996).
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Les espèces apparentées

LES GENRES ANANAS ET P SEUDANANAS

Les genres Ananas et Pseudananas sont pro ches au sein de la famill e des bro
méli acées. Ils regroupent les espèces dont les fleur s sont fusionnées en un
syncarpe.

Le genre Pseudananas comporte une seule espèce, P. sagenarius, tétraploïd e
(Zn = 100) . Elle est ori gin aire du sud du Brésil et du nord du Paraguay et de
l'Argentine. Elle se reprodu it par stolons et son fru it ne présente pas de cou
ronn e. Ses feuilles sont armées de fortes épin es, rétrorses à leur base. L'espèce
pou sse sous ombrage parti el dans les régions forestières soumises à des inon
dations temporaires.

Le genre Ananas est divisé en huit espèces selon la classifica tion la plus récente
du genre, cel le de SMITH et DOWNS(1 979). Cette classification présente l'inconv é
nient de se fonder sur des caractères quantitatifs, dont l' expression est fortem ent
influencée par l'environnement, ou sur des crit ères qualitatifs, qui ne dépendent
que d'un ou deux gènes (COLLIN S, 1960). Lors de récentes prospections, des types
interm édiaires, combinant des caractères attribués par Smith et Downs à des
espèces d istinctes, ont été trou vés (LOISON-CABOT, 1992; DUVAL et al., 1996 ).

A. co mosus est défini par la taill e de son fruit (p lus de 15 centimètres de lon g)
et ses petites bractées florales. A. monstrosus s'e n distingue par l'absence de
couronne, mais cette caractéristi que s'exprime plus ou moins réguli èreme nt
dan s certai ns cultivars d 'A. comosus. LEAL (1990) a montré qu'A. monstrosus
est un nomen nudum et a inval idé cette espèce.

A. an anasso ides est l'esp èce la p lus répandue. O n la rencontre du sud du
Brésil au Venezuela et à la Co lombie, dans les savanes et les forêts claires sur
des sols sableux ou rocheu x, mais aussi dans les forêts denses humides, au
nord de son aire de distribut ion . Ses populations sont de taille varia b le et
général ement monoclonal es, même si des peuplements compo sés de plu
sieur s cl one s d'origine sexuée récente ont été observés (DUVAL et al., 1996).
La pl ante possède des feuill es lon gues et souvent étroites. Elle porte un petit
fruit - plus co urt que celui d ' A. co mosus - globul eux à cy l indrique sur
un pédon cule long et fin. A. nanus est caractérisé par un fruit encore plus
petit, de moins de 4 centimètres (pl anche Il, 2). Comme SMITH (1939) l'avait
d'abord proposé, cette espèce devr ait être consid érée comme une forme
naine d'A. ananassoides.

A. lucidus est cultivé par les Am érind iens de l'Orénoque et du nord de l'Ama
zonie pour ses fibr es longues et très sol ides, utilisées dans la fabrication de
hama cs et de fil ets de pêch e. L'espèce se distingue d'A . ana nassoides par
l' absence d' épines. Cependant, des mut ants de type épineux ont été observés
en culture et en co l lect ion. Cett e caractérist ique, qui ne dépend que d'un
gène dominant (COLLI NS, 1960), pourrait donc être le produ it d'une sélection
artificielle.
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A. parguazensis est également très proche d'A. ananassoides, dont il se dif
férencie par l'orientation rétrorse de certaines de ses épines et sa feuille plus
large et légèrement resserrée à la base. Il se rencontre au nord de l'Amazone
dans les bassins du Rio Negro et de l'Orénoque, où il présente une plus
forte variabilité (DUVAL et el., 1996). Il pousse en forêt et s'accommode de
couverts de densité variable - des clairières et bords de rivières aux forêts
denses.

A. bracteatus présente la même distribution méridionale que P. sagenarius.
L'espèce n'est connue que sous forme cultivée, comme haie vive ou pour son
jus, ou en peuplements subspontanés, dans d'anciennes plantations. Elle est
très vigoureuse et possède des feuilles longues et larges avec de fortes épines
(planche Il, 3). Elle rejette abondamment. L'inflorescence est caractérisée par
ses longues bractées rose ou rouge vif. Le fruit et le pédoncule sont de taille
moyenne. A. bracteatus est adapté à la fraîcheur et à l'altitude - il a été
observé à 1 000 mètres. Sa variabilité est très limitée. A. fritzmuel/eri est
presque identique à A. brecteetus, mais avec la même orientation des épines
qu'A. parguazensis.

L'ORGANISATION DU COMPLEXE D'ESPÈCES

On n'observe aucune incompatibilité interspécifique au sein du genre Ananas,
ni dans l'interaction pollen-pistil, ni aux stades de l'embryogenèse et du déve
loppement de la graine. Les croisements interspécifiques et les hybrides sont
pleinement fertiles (COLLINS, 1960).

L'absence de barrière reproductive entre ces différentes espèces et leur ressem
blance du point de vue cytogénétique devraient conduire à une réorganisation
du genre. Il semble en effet que, malgré la différenciation géographique
observée dans le genre (DUVAL et sl., 1996), aucune spéciation définitive n'ait
eu lieu. Si l'on applique strictement le concept d'espèce, une seule espèce
devra it être recon nue. Pour l' amél ioration génétique, toutes les espèces
d'Ananas appartiennent au pool génique primaire.

Les croisements intergénériques entre A. comosus et P. sagenarius produisent
quelques hybrides tétraploïdes, vigoureux et autofertiles, qui présentent un
phénotype intermédiaire et ségrègent pour les caractères d'A. comosus tels que
la présence d'épines. De manière analogue, le croisement de P. sagenarius
avec d'autres espèces d'Ananas produit une majorité de tétraploïdes et
quelques triploïdes autostériles (COLLINS, 1960).

Les études moléculaires confirment les observations sur la morphologie, la
répartition géographique et l'absence de barrière reproductive. Trois groupes
principaux ont été identifiés lors d'une première analyse isoenzymatique
(GARCIA, 1988). A. bracteatus et P. sagenarius constituent un premier groupe
bien différencié, caractérisé par des allèles rares. Le deuxième groupe comprend
des clones d'A. ananassoides et d'A. parguazensis et tous les clones de la variété
Singapore Spanish d'A. comosus. Le troisième groupe est composé de clones
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d'A. ananassoides, d'A. parguazensis, d'A. lucidus et de tous les autres clones
d'A. comosus. En outre, si l'on exclut les formes domestiquées, A. comosus
et A. lucidus, les accessions se séparent clairement selon leur origine géogra
phique : P. segenerius, A. bracteatus et les génotypes d'A. ananassoides du sud
du Brésil, d'un côté, et les génotypes d'A. ananassoides et d'A. parguazensis du
Venezuela, de l'autre.

Une étude isoenzymatique de la collection d'Hawaii, qui comprend essentiel
lement des clones des cinq cultivars les plus répandus et du matériel sauvage
collecté au sud du Brésil, confirme la proximité d'A. comosus et d'A. lucidus
et la relative divergence d'A. bracteatus par rapport à A. comosus, A. lucidus
et A. ananassoides. Cette étude indique que 86 % de la variabilité totale est
intraspécifique ; la divergence génétique interspécifique est donc modérée
(ARADHYA et el., 1994).

Les analyses à l'aide des marqueurs RFLP de l'ADN cytoplasmique ont montré
un très faible polymorphisme (NOYER et LANAUD, 1992). Les premiers résultats
obtenus avec l'ADNr nucléaire ont permis de séparer 95 génotypes en six
groupes : le premier groupe associe les clones d'A. cotnosus, deux clones
vénézuéliens d'A. ananassoides et quatre des cinq clones d'A. parguazensis; le
deuxième groupe correspond à un seul clone d'A. comosus; le troisième aux
clones d'A. bracteatus; le quatrième aux clones d'A. ananassoides du sud du
Brésil; le cinquième aux clones d'A. parguazensis du Venezuela ; le sixième
aux clones d'A. nanus et d'A. lucidus (NOYERet el ., 1996).

Les échanti lions sur lesquels ont port é ces trois études ne sont pas suffisam
ment représentatifs de la variabilité du genre. Néanmoins, leurs résultats sont
concordants. Ils indiquent une différenciation nord-sud de la variabilité totale
et un rapprochem ent entre A. comosus et les espèces A. ananassoides et
A. parguazensis originaires des Guyanes, qui présentent, par ailleurs, une
forte diversité.

L'ORIGINE D'A. COMOSUS

Le centre d'origine du genre Ananas a d'abord été localisé au sud de l'équateur,
dans une zone englobant le centre et le sud-est du Brésil, le nord-est de l'Argen
tine et le Paraguay (BERTON r, 1919 ; BAKER et COLLINS, 1939). LEAL et ANTONI (1981)
ont ensuite proposé comme centre d'origine une région située de part et d'autre
de l'équateur, entre les latitudes 10° N et 10° S, et couvrant le Venezuela , les
Guyanes et le nord du Brésil, entre les longitudes 55° et 75° 0 (figure 1). La flore
de cette région est, en effet, endémique et présent e un plus grand nombre
d'espècesdu genre Anana s. Des prospections récentes réalisées au Venezuela, au
Brésil et en Guyane française (LEAL et el., 1986; DUVAL et el., 1996) ont confirmé
cette hypothèse. Elles ont montré une forte variabilité morphologique, tant pour
les types cultivés que sauvages, au nord de l'Amazone, dans le bassins de l'Oré
noque et du Rio Negro et dans les Guyanes. Cette région abrite A. cotnosus,
A. ananassoides - qui manifeste une grande variabilité morphologique et adap-
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Figure 1. Centre d 'or ig in e du genre Anan as : 1, selo n BAKER et COLLINS (J 939); 2, selo n
LEAL et ANTONI (J 981) ; 3, ai re où la plus forte varia tio n morphologique est observée,
selon DUVAL et al. (J 996).
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tative, depuis les types forestiers jusqu'aux types de savanes sèches - , A. nanus,
A. lucidus, A. parguazensis et des types intermédiaires. Dans le sud, au Paraguay
et dans le sud du Brésil, où la variabil ité est moindre et la spécialisation écolo
gique très nette, on trouv e A. comosus, A. ananassoides - types de savanes -,
A. braeteatus-A. fritzmuelleri et P. sagenarius. Cette région est probablement un
centre second aire de diversification.

LA DOMESTICATION DE L' ANANAS

La culture de l'ananas a vraisemblablement début é dans la région nord de
l'Amérique du Sud. A. comosus et A. lucidus ont évolué à part ir d'A. anan as
soides et/ou d'A. pargu az en sis : le prem ier par une sél ection portant sur
l'aspect du fruit (tai l le et nombre d'y eux) et sa qual ité (acidité plu s faible) et sur
la réduction de la fertilité ; le second par un e sélection pour obtenir des
feuilles longues, fibr euses et li sses. La sensibil ité à l' indu ction florale naturelle
a été réduite, permettant ainsi d'allonger le cycl e et de produire des fruits plus
gros. La domestication a favorisé la reproduction végétative et les génotypes
stéri les et renfor cé l' auto-incompatibilité. Elle a aussi avantagé les types peu
épineux, voire dépourvus d'épines, grâce à l'apparition de mutations domi
nantes rares, de type piping ou Cayenne.

t.'amélioration variétale

Les objectifs de la sélect ion

Les objectifs de sélection pour la consommation en frai s et pou r la conserve
sont présentés dans le tabl eau 1. Les objectifs principau x sont la résistance
aux maladies, l'amélioration de la qualité du fruit, la recherche de variétés
nouvelles pour élargir la gamme des marchés européens et culti ver l' ananas
dans des zones marginal es. Le ju s d' ananas est général ement considé ré
comme un sous-produit de la co nserverie. Avec l'au gmentation des ventes
de j us de fruits tropicau x, la product ion directe de ju s pourrait deven ir un
débouché important de la culture et nécessiter la mise au point d'un idéotype
nouveau.

Les méthodes d'amélioration conventionnelles

L'IMPO RTANCE DE LA SÉLECTION CLO NALE

Les cultivars d'ananas étant des clon es propagés végétativement, la sélection
clonale est la principale méthode d'amélioration des génotypes cultivés. Elle a
fait l'obj et d'efforts constants de la part des institutions publiques et des entre-
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prises privees et a porté essentiellement sur la variété Cayenne Lisse. Elle a
permis de maintenir le potentiel de cette variété au meilleur niveau et ses ano
malies génétiques - feuilles épineuses, colliers de bulbilles et knobs, déforma
tion à la base du fruit - à un niveau très bas. Des caractères quantitatifs,
comme la taille du fruit, le nombre et le type de rejets et le rendement en
tranches, ont été légèrement améliorés (BARTHOLOMEW et MALEZIEUX, 1994). Les
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sélections en champ ont parfois permis d'adapter la variété à des conditions
particulières de culture. Cependant, malgré leur importance en termes de pro
ductivité et de rentabilité dans les plantations à grande échelle, ces modifica
tions ne suffisent pas à créer des variétés vraiment nouvelles. Les clones les
plus modernes de Cayenne Lisse ne se distinguent pas clairement des anciens
clones de Guyane française . La seule mutation utile rapportée jusqu'à présent
chez Cayenne Lisse est la résistance au wilt observée à Hawaii et au Mexique
(COLLINS, 1960; TORRES-NAvARRo et el., 1989) .

Pour les autres variétés, les exemples de sélection clona le sont peu nombreux
- Masmerah chez Singapore Spanish, McGregor chez Queen, types lisses
chez Espariola Roja . Du fait de l'accumulation de caractères défavorables,
comme la présence de couronnes multiples et d'épines, l'hétérogénéité intra
variétale est la règle .

L'UTILISATION DE LA REPRODUCTION SEXUÉE

Les premiers producteurs d'ananas européens réalisaient déjà des croisements
en serre, mais les programmes d'hybridation ont réellement commencé en Flo
ride au début du xx" siècle. Depuis, ils reposent sur des croisements entre la
variété Cayenne Lisse et les cinq autres variétés les plus cultivées . Tous les
auteurs ont souligné la très forte hétérozygotie de ces géniteurs et la variabilité
des populations recombinées. Cependant, les programmes de sélection multi
caractère n'ont jamais permis d'obtenir un recombiné parfait, même dans les
générations de rétrocroisement. Jusqu'à récemment, aucune variété hybride
d'importance commerciale n'avait été diffusée.

DUJARDIN (1991) a proposé de réduire les effets de la recombinaison en utili
sant un parent tétraploïde. COLLINS (1933) avait déjà envisagé la possibilité de
conserver tous les caractères d'une bonne variété hétérozygote en partant
d'une variété produisant des sacs embryonnaires non réduits à laquelle il était
alors possible d'ajouter les caractères du parent pollinisateur. Mais les tri
ploïdes spontanés sont rares et les tétraploïdes artificiels produisent des
gamètes diploïdes via la méiose et donc après recombinaison. Enfin, la tétra
ploïdie est défavorable et la triploïdie n'est pas suffisamment efficace pour jus
tifier les coûts et les difficultés de la sélection de polyploïdes.

L'échec des méthodes d'hybridation directe devrait amener les sélection
neurs à explorer d'autres voies d'amélioration . L'autofécondation, jusqu'à
présent nég 1igée chez l'ananas, pou rrait offri r des perspectives intéressantes.
En effet, elle permettrait la création d'une variabilité à partir d'une seule
variété ainsi que l'identification et la sélection, ou l'élimination, d'allèles
codominants ou récessifs. Elle faciliterait l'étude des ségrégations de carac
tères spécifiques et des associations entre ces caractères et les marqueurs
génétiques. Le croisement de génotypes partiellement homozygotes réduirait
les recombinaisons incontrôlées et permettrait de restaurer la vigueur chez
les hybrides.
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LES TECHN IQUES D'HYBRIDATION

L'hybri dation requi ert la floraison simultanée des parents. Cette synchronisa
tion s'o bti ent en adap tant la date de l' indu ct ion florale à la précocité des
parents. La castration est dé licate et laborieuse. Aussi la plupart des sélection
neurs comptent- i ls sur l' auto-incompatibili té pour prévenir l' autofécond ation .
Il faut alors tester préalablement l'autofertili té des parents, certai ns clones étant
pseudo-autocompatib les. Lorsque des po l linisateurs naturel s son t présen ts,
l' in florescen ce doi t être protégée de la con tamina tio n par un autre po l len
grâce à l' ensachage.

Les graines sont extraites de la pulpe par broyage, puis séparées de cel le-c i
par sédimentation dans l' eau. Après plu sieurs ri nçages, elles sont désinfectées
à l' hypochlorite de sodi um et séchées. Elles peuven t être conservées dans du
gel de si lice en sachets de plastique scell és au réfrigérateur pendant p lus de
deux ans sans perte de po uvoi r germinatif.

Les grai nes doi vent être désinfectées à nouveau avant le semis, sur to ut si
ce lui-ci est effec tué sur un mil ieu artif ic ie l (LEAL et COPPENS O'EECKENBRUGGE,
1996). Leur germi natio n déb ute 10 à 15 jours après le semi s. Les plantu les
sont transplantées 20 à 30 jours plus tard da ns un mélange de sab le, de
tourbe et de terreau , co uvertes d'une pl aqu e de verre pour maintenir l'humi 
d ité, et p lacées sous un ombrage de 50 % pendan t qu atre à six moi s. Elles
sont rep iquées au champ lo rsqu 'ell es atteigne nt un e hauteur d ' en v i ron
15 centimètres. Un ombrage temp orair e est reco mmandé pour cette dern ière
ph ase. Certa ins sélectionneurs éli mi nent alors les pl antul es fragi les, bi en
qu'aucune co rrélatio n entre la v igueur à ce stade et la vigueur en champ
n'ait été démontrée.

Les plan ts issus de semences présentent une croissance lente par rappo rt aux
rejets végétatifs ; leur port et leur vigu eur sont différents et il s ne por tent de
fru it que deux à trois ans après leur premi er repiq uage en pépini ère. La sélec
ti on à ce stade doit donc por ter sur des caractères rédhibitoi res ou hautement
h éritables : les pl antules épineuses sont éliminées au repiquage et la résis
tance à certaines maladi es, comme la fusariose, peut être testée précocement
(CABRAL et el., 199 3). A un stade plus avancé, les p lants présent ant des défauts
marqu és, tels que des fru its fasciés, des couronn es multiples, des coll iers de
bulbill es, des fruits coniqu es ou des pédon cules très longs, sont écar tés. Les
plan ts conservés sont évalués pour les autres cr itères de sélection (tab leau 1).
Les génotypes promett eu rs sont multipli és végétative me nt po ur les cyc les
d ' évalu at ion suivants, qui po rten t sur des ca rac tères moi ns hérit abl es. A
chaq ue cycle, à mesure qu'augmente le nom bre de plants par clo ne, la sélec
tion se fait plus sévère.

L'évalu ation est souv ent en travée par l 'h étérogénéité en taill e du matériel
pl anté. Des techniqu es co mme la destru cti on de l' apex peuvent pa l lie r cet
in con véni ent en synchroni sant la produ cti on de rej ets d 'un même c lo ne.
Cette p rat ique reporte l' observation au cyc le suiva nt, mai s l'h om ogénéit é
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du c lone améliore son évaluation. Trois à qu atre cyc les d'ob servati on s sont
nécessaires pour juger du po tent ie l des meill eurs clo nes. Ceux-c i sont alors
multipli és et soumi s à des essais en champ et à des tests de dégustati on en
frais ou en conserve. Tout au lon g du processu s, Caye nne Lisse ou un autre
cult iva r important de la région sert de témoin .

Les biotechnologies

LA MICR O PRO PAGATIO N

La culture in vitro de l' ananas ne présente pas de pro blèmes particuli ers. Elle
est couramment utili sée po ur l' amélioration ou po ur l'introduction de cult i
vars. Selon PANNETIER et LANAUD (1976), on peut attein dre un taux de multi pli
cation de 1 million en deux ans. DE W ALD et al. (1988) ont obtenu des taux
annuels de 210 à 380 po ur Perolera, de 300 à 350 po ur le cult ivar PRl -67 et
de 40 à 85 pour Cayenne Lisse.

Les procédures suivantes sont util isées par le CIRAD po ur la mult ipl ication en
labor atoire ou à l 'échell e industrielle (COTE e t al., 1991 ). Les feui l les de la
couronne sont coupées près de leur base pu is désinfectées à l'hypochl or ite
de sod ium 8° pendant 30 minutes. La base des feuill es est ensuite ôtée; la
co uro nne est désin fectée à l'hypochlorite 6° penda nt 20 minutes et rincée
troi s foi s. Chaqu e co uronne peut fournir l a à 20 explants con stitu és d ' un
bourgeon port é par un fragment de ti ge de 0,5 centimètre cub e. Les bou r
geons de la part ie apica le sont réact if s mais diffici les à vo ir. Si le matériel de
départ est sain, 70 % des exp lants environ donnent des pl antules, qui attei
gnent 1 à 2 centimè tres après deux à troi s mois de culture sur un mil ieu de
Murashige et Skoog l iqu ide ou so l ide (20 mill im ol es de Na 2EDTA ; 20 mill i
moles de FeS0 47H 20 ; 0, 12 mole de sacch arose ; vita mines de MOREL (1950);
1,14 micromol e d'ac ide indole-3-acétique ; 2,2 micromoles de benzyl amino
purine ; pH 5,8) . La multi p l ication est induite en coupant les plantul es selon
deux ou quatre sections longitudinales. Le mil ieu de multiplication est iden
ti qu e au mil ieu de cultu re sauf pour les régul ateurs de cro issance . Le taux de
multipli cati on mensuel se situe entre 6 et l a. Les plantu les ain si prod uites
sont pl acées sur le mili eu de base pou r croî tre et s'e nrac iner. Les plus vigou
reuses atteignent un poids frais de 0,5 à 1 gramme en un moi s et peuve nt
alors être sevrées.

COTE (1991) a él im iné le sacc harose pendant la phase de cro issance af in
d'éviter le dév elop pement de bactéries et de champig no ns. Cette crois sance
autotrophe, réali sée avec un fort éc lairement et pl us de CO 2, est meilleure qu e
la cro issance hétérotrophe, mais elle s'accom pagne de pertes d'environ 20 %.
FIROOZABADY et al. (1996) ont utili sé une techn ique d' immersion péri odiqu e
po ur pro duire 6 à 8 000 plants à partir de troi s plan tu les en quatre à cinq mo is.
Ils ont ainsi acc ru l' effi cacité et réduit le coû t de la multipli cation. L' inocula-
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tion avec Azotobacter (GONZALEZ et el., 1996) ou avec des endomycorhizes
permet d'améliorer la croissance des plantules et leur résistance au stress
hydrique et aux agents pathogènes (GUILLEMIN et el., 1996) .

LA VARIABILITÉ SOMACLONALE ET LA MUTAGENÈSE

Les sous-cultures de cals issus d'explants de syncarpes produisent de nom
breuses chimères pour le caractère épineux, la couleur de la feuille, la pré
sence de cire et la densité du feuillage. Les sous-cultures de cals provenant de
couronnes et de bulbilles sont, en revanche, normales. WAKASA (1979) établit
une relation entre la fréquence des mutations somatiques et le type de cals
produits par les différents organes .

La variété Espaûola Roja est hétérogène pour le caractère épineux. LIU et al.
(1989) ont obtenu des clones lisses par culture in vitro de plantes épineuses.
Ce résultat est probablement lié à la nature chimérique du matériel de
départ.

La mutagenèse chimique ou physique a été pratiquée pour élargir la base
génétique de la sélection clona le. SINGH et IVER (1974) signalent l'obtention
de variants morphologiques, notamment un mutant lisse de Queen, grâce à
différents produits mutagènes appliqués sur de jeunes bulbilles. PEREZ et al.
(1996), quant à eux, ont isolé deux mutants, l'un nain et l'autre peu épineux,
à partir de bourgeons et de cals d'Espafiola Roja soumis aux rayons gamma
in vitro.

LES TECHNIQUES SPÉCIALES DE CULTURE DE TISSUS

En culture d'anthères, WAKASA et al. (1978 ) ont observé la formation occasion
nelle de petits cals, qui n'ont cependant jamais dépassé la taille d'un grain de
riz. BENEGA et al. (1996) ont régénéré des plantules à partir d'ovules immatures.
PINHO et al. (1996) ont isolé des protoplastes.

LA TRANSFORMATION GÉNÉTIQUE

La transformation de l'ananas n'est encore qu'à l'état de projet. Un des pre
miers transferts pourrait être celui du gène de la capside du clostérovirus
associé au wilt (ULLMAN et el., 1989). La relation entre ce virus et la maladie
doit cependant être confirmée, car un badnavirus et peut-être un second
c1ostérovirus ont aussi été mis en évidence (Hu et el., 1996; WAKMAN et el.,
1995).

Le transfert d'un gène antisens homologue de celui de la polyphénol oxydase
est également envisagé pour inhiber les enzymes associées au brunissement
interne du fruit (UNDERHILL et el., 1994). D 'autres transformations sont possibles
comme le blocage des gènes responsables de la production d'éthylène, pour
inhiber la floraison naturelle (SANEWSKI, 1994), ou le transfert des systèmes de
résistance aux nématodes (STIRLING, 1994).
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LES MARQUEURS GËNËTIQ UES

Les isoenz ym es ne perm ettent pas d' identi fi er avec certi tude les variétés, la
corre spondance entr e les zymotypes et les var iétés étant imparfaite (GARCIA,
1988 ; ARADHYA et el., 1994). Les marqueurs de l'A DN n'ont pas encore été uti
lisés pour l'identifi cation ou la création variétales.

Les progrès génétiques
et la diffusion des variétés

Les programmes d'amél ioration

Les programm es d' améli oration de l' ananas reposent sur des hybr idation s avec

la variété Cayenn e Lisse. Des travau x majeurs ont été menés à Hawaii , en Côte
d'I voir e, à la M artinique, au Brésil et en Malaisie.

LES TRAVAUX À H AWAII

Le principal pro gramme d'amélioration de l'ananas a été conduit de 1914 à
1972 au PRI (Pineapple Research Institut e) d'Haw aii. Il avait pour obj ect if pre
mie r d 'élargir la base génétique des variétés cultivées au sein du comp lexe
agro - industr ie l hawaii en, dont la producti on reposait exc lusiveme nt sur
Cayenne Lisse. Il s'est rapid ement détourné de cet objecti f po ur s'orienter vers

l' améliorati on de Cayenne Lisse.

Caye nne Lisse a été croisé av ec plus de 17 variétés; certai ns croisements
produisant plus de 100 000 hybrides. Des hybr ides int erspécifiques et inter
génériques ont été créés entre les variétés Caye nne Lisse, Monte Liri o et
Rond on d' A. comosus et les espèce s di sponibl es à l'époqu e - A. ananas
seides, A. bracteatus, A. etectiiolius (A. lucidusJ et P. sagenarius. M ais les
hyb rides prom etteurs ont dû être écar tés parce qu 'ils ne possédai ent pas de
résistance aux ravageurs et aux maladies ou étaie nt rej etés par les co nsom
mateurs. Q uelques hybrides résistant s à Phytophthora ont cepend ant été
cul tivés ju squ ' à la mi se sur le march é de fong ic ides eff icaces. La seu le
v ariété diffu sée offi ci ell em ent , en 1972, a été Spani sh lewel , un hybride
entre Espario!a Roja et Cayenne Lisse, qui n'a j amais été cultivé (KERNS et
COLLINS, 1972 ).

Faute de produ ire des variétés surpassant Cayenne Lisse, selon les standards
industriels étab l is pour cette variété el le-même, le programme s'est arrêté en
1972 . Plusieurs hybrides ont été mis à la dispo sit ion des entr eprises membres
du PRI pour une éventuelle utili sation commercia le. Le croi sement de deux de
ces hybrides a pro duit la variété Go lden Ripe, commerc ial isée par Del M ont e
en 1995. Son fruit, dou x et co loré, est destiné au marché du frais.
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LE PROGRAMM E DE CÔTE D' IvOIRE ET DE MARTI NIQUE

En 1978, l'IRFA (Institut de recherches sur les fruits et agrumes) a lancé un
programme d'amélioration de l' ananas en Côte d'Ivoire. Il visait à créer des
variétés destinées à l'export ation de fruits frais ou en conserve. O utre les cri
tères traditi onnels de rende ment, de qualité et d'absence d'épi nes, ce pro
gramme avait po ur object if de prévenir le bruni ssement int erne du fruit en
augmentant sa teneur en acide ascorb ique. Dan s un second temps, il a porté
également sur l' adaptation au cli mat chaud et sec, sur la résistance aux mala
di es et aux ravageurs - no tamme nt les nématodes et Phytophthora - et sur
la résistance au « jau ne », désordre physio logique de la matur ation . Le pro
gramme s'app uyai t sur l'hybridati on entre deux variétés, Caye nne Lisse et
Pero lera, et sur la sélec tio n multicaractère des 40 000 hybri des produ its. Le
croi sement Perol era x Cayenne Lisse semblait plus prom etteur que son réci 
pr oque. Q ue lques hybr ides performants entre Cay enn e Lisse 409 et Pero
lera 101 ont été obtenus (CABOT, 1989).

A la fin des années 80, le programme a été réparti entre \'IDEFOR (Institut des
forêts) en Côte d'Ivo ire et le CIRAD à la Martinique, où les derni ers stades de
sélection sont en cours. Il a été réori enté vers un objectif généra l de di versifi
cation et de spéciali sation, pour le commerce en frais - formes et couleurs
nouvelles - ou la conserve, mais aussi pour le marché de la fl eur coupée . Un
hybride très prometteur a été mult ipl ié in vitro et testé en champ. Son rende
ment est supérieur de 12 % à celui de Cayenne Lisse et sa teneur en sucre,
légèrement plus faibl e, est plus stable. Sa teneur en acide ascorbi que est égaIe
ment meill eure. 11 présente cependant plusieurs inconvéni ents : un pédo ncule
long, quelques bul bill es, une pulpe fibreuse gênant le tranch age en conse r
verie et une sensib i li té à la maladie des taches noires (F. Ma rie, comm . pers.).
U n autre hyb rid e promett eur a été multiplié en deu x étapes, d'abo rd pa r
culture in vitro pui s par multi pl ication végétative traditi onn ell e pou r produire
le matériel destiné aux essais en champ. Selon les premières évaluatio ns, ce
clone, complètement li sse, s'est révélé compact. Son rejetonn age est préco ce
et son pédoncule, lon g mais so lide, porte un fruit rouge vif, globuleux à cylin
drique, aux larges yeux plats et à la chair jaune de bonne qualité. Cependant,
sa teneur en acide ascorbique est proche de celle de Cayenn e Lisse, ainsi que
sa sensibilité au wilt et aux taches noires. Ce clone possède certaines potenti a
lit és pour le marché du frais.

L' AM ÉLIORATION AU B RÉSIL

Au Brésil , la produ ction d'ananas repose sur les cultiva rs Pérol a et Cayenne
Lisse, tou s deu x sensib les à la fusari ose, ma ladie part icul ièrement préjudi
c iable dans ce pays. En 1978, l'EM BRAPA-CNPMF (Empresa Brasil eira de Pes
quisa Agropecu âria. Centro Nacion al para M andi oca e Fruti cul tu ra) a lancé un
programme de cro isements entre les variétés Peroler a et Prim avera, résistantes
à la fusariose, et les variétés Cayenne Lisse et Pérola (pl anche Il , 1). Plus de
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23 000 hybrides résistants on t ainsi été produits. Parmi les 12 000 plants li sses
ob tenus, 23 ont été sélectio nnés pou r la forme et le poids de leur frui t, leur
teneur en sucre, leur acidi té et leur pédoncu le court. Ces plants doivent enco re
faire l' objet d'essais agronomiques (CABRAL et al., 1993).

LA SÉLECTION EN M ALAISIE

En Malaisie, le programme d'amé lio ratio n de l' ananas du M PIB (Ma laya n
Pineapple Indu stry Board) était centré, jusqu 'au début des années 70, sur la
sélection clon ale. Il s'est orienté ensu ite vers l'hybridat ion entre Sarawa k
(Cayenne Lisse) et Singapo re Spanish. Le premier a été cho isi po ur la taill e de
son fruit, ses yeux plats et sa résistance à Erwinia ch rvsenthe m i ; le second
pour son fruit cy li nd rique, sa cha ir jaune d'or, son cœ ur fin et sa bo nne
réponse à l'induct ion florale artific iel le.

En 1974, le M ARDI (M alaysian Agricultural Research and Development Insti
tut e), qui a pri s le relais du MP IB, a sélec tio nné au sein de la popu latio n
d'hyb rides co nsti tuée par le MPIB deux clo nes, M ARD I Hybr id 1 et MAR D I
Hybrid 3. Le premier a été di ffusé comme variété pour la conserve sous le nom
de Nanas Iohor : le second a été éliminé en raison de ses faibles performances.
Nan as johor a cependant été rapidement abandonné du fait de sa sensibi li té à
la maladie marbrée, due à Acetobacter sp., et au cork spot, provoqué par une
souche locale de Penicillium funiculosum (CHAN, 1991 ; CHAN, 1993). De nou
veaux croi sements ont alors été réali sés entre Gandul (Singapore Spanish) et
Hybrid 36, un clone apparenté à Singapore Spanish. CHAN (1989) a souli gné la
forte variabilité des descendances obtenues malgré la prox imi té des parents. Il
a insisté sur la di fficulté de trouv er des recombinés satisfaisants pour plusieurs
caractères, b ien que la gamme de variation des hybri des dépasse cel le des
parents pour la plupar t des caractères sélectionnés.

Des cas de transgression simi laires ont été observés dans un diallèle qui a pro
dui t 50000 hybrides ent re Moris (Q ueen), M asmerah (Singapo re Spanish),
Sarawak (Caye nne Lisse) et joh or (CHAN, 1991 ; CHAN, 1993), Parm i ces
hybrides, 303 ont été sélec tionnés, principalement sur la taill e du frui t, sa
forme cy l ind rique épa u lée, la co uleur de sa chair, le diamètre du cœ ur,
l' absence d' épi nes et la teneur en matière sèche. Après une nouvell e série
d'évalu ations sur la résistance aux maladi es et l' aci dit é, 13 c lo nes ont été
retenus, do nt 6 ont montré un bon potenti el pour la conserve par rapport à
Gandul . Ils ont été soumis à des essais multilocaux en champs et à des tests en
conserverie (CHAN, 1993). De fortes interactions entre le géno type et l'envi
ronnement ont été observées pour la plupart des caractères. Troi s hybrides,
A20-3, D4 -37 et A25-34, ont confirmé leur potentiel. Les deux premi ers main
tiennent des rendements élevés et stables dans des conditions édap hiq ues et
climatiqu es variab les. Le troi sième a un rendement médi ocre mais sa teneur
en sucre, stable et élevée, en fait un bon clone pour le marché du frais (CHAN,
1996). Il a été récemm ent diffusé sous le nom de josapin e.
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La multiplication et la diffusion des cultivars

Plusieurs méthodes de multi pli cation en champ et en pépinière ont été pro
posées pour accé lérer la multip lication clon ale : util isation de po rtions de
couronnes ou de tiges, de bourgeon s axi lla ires avec leur feui l le (COLLINS,
1960), plantation horizontale ou obl ique de demi -ti ges, traitement au chlor
flurénol (MARIE, 1993). M ais aucune de ces méthodes n' est aussi eff icace qu e
la culture in vitro pour la mult ipli cati on rapid e à grande échell e de géno types
supéri eurs.

Le sevr age d' un grand nom bre de vitropl ants impliqu e la mise en pl ace de
structur es adaptées. En région s tropicales, un ombrage de 80 % et une humi
dité saturante - encei nte close avec nébulisation fréquente - sont générale
ment requ is pend ant les trois premières semain es. Un fongicide systém ique
peut être util e. L'ombrage est réduit à 40 % pour les deux moi s suivants, et à
10 % po ur les tro is dern iers mois avant le repiquage en champ. Au cours
de ces six mois d'adaptation, les plantules atteignent un poids frais d'environ
100 grammes. Dès le déb ut de la phase de sevrage, les vi trop lants ressembl ent
à des pl antul es issues de graines, avec des feui lles longues et étroites . Ils se
carac térisent aussi par un plu s grand nombre de bul bill es et de rejets, ce qui
peut être un avantage pour la multiplication ult érieure (F. Ma rie, comm. pers.).
A la Marti niq ue, le traitement d'induct ion florale est appliqué 18 mois après
la plantation en champ (MARIE, 1991). La variabil ité somaclonale est limitée
pour autant que la form ation de cal a été évitée. Sur les 240000 vitroplants
observés à la M artinique, quelqu es douzaines de hors-type ont été relevées. A
l'excepti on de rares mut ants chlorophylli ens, tous sont revenus au type normal
avant l'induct ion florale.

Comme po ur la plupart des espèces reproduites végétativement, la protection
légale de nouvell es variétés est difficile à appliquer. Dans le cas de variétés
pour le marché du frais, où la couronne est vendu e avec le produit, la diffi
culté est encore plus grande.

Les perspectives de l'amélioration
L'amél ioration par hybr idation est pratiqu ée depuis plus d'un siècle maint e
nant. Elle a produit l ' essentiel de nos co nnaissa nces sur la génétique de
l' ananas mais n'a pas enco re abouti à la création d' une variété nouvell e supé
rieure. Force est de co nstater que tou s les cultivars'd' importance commer
ciale, y compris Cayenne Lisse, trouvent leur origine dans les sélections réali
sées par les Amé rind iens à l'époque précol omb ienn e. La vari été Cayenne
Lisse occupera enc ore longtemps une pl ace prépon dérante, parce qu'elle
est adap tée aux beso ins de l'industrie, mais aussi parce que l'industrie de
l' ananas s'est constituée autour d'elle et donc selon ses caractéristiques.
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Certains probl èmes particuliers de producti on pourront trouver leur solution
dans la transformation génétique. L'attention croissante portée au respect de
l'environnement entraînera très certainement le recours aux vari étés résistantes.
Enfin, la d iversif ication variétal e, qu 'elle résulte de l'apport des ressour ces
génétiques ou de l'amélioration conventi onnelle, sera d'autant plu s nécessaire
qu e les marchés du jus de fruit et du fruit frais se développeront: pou r le jus,
de nouveaux idéotypes devront être définis, les priorités seront le rendement et
la qu alité ; pour le fruit frais, la couleur externe et interne, la qualité de la pulpe
et l'aptitude à la conservation primeront. Afin de parvenir à cette diversifica
tion, le sélectionneur devra élargir la base des programmes d'amélioration en
explorant et en caractérisant les ressources génétiques disponibles.

Références bibliographiques

ARADHYA M ., ZEE F., M ANSHARDT R.M. , 1994. Isoz ym e va riatio n in cultivated and wild
pineapple. Euphyt ica, 79 : 87-99.

BAKER K.F., COLLINS J.L., 1939. Notes on th e d istri but io n and ecology of Ananas and
Pseudananas i n South America. American Journal of Bot any, 26 : 210-224.

BARTHOLOMEW D .P., M ALEZIEUX E., 1994 . Pin eapp le. In : H andbook o f environmental
ph ysiol ogy of fruit crops. B. Schaeffer et P.c. Andersen éd., Boca Raton , Etat-Uni s, CRC
Press, p. 243 -293 .

BENEGA R., ISI DRON M ., ARIAS E., CiSNEROSA ., COMPANIONI L., M ARTINEZ J., BORROTO c.G .,
199 6. Plant regeneration from pineapple, An anas comosus (L.) M err ., ovules. Act a Hor
ticulturae (so us presse).

BERTONI M. S., 1919. Contributions à l'étude bot anique des pl antes cultivées. 1. Essai d'une
monograp hie du genre Ananas. Anales Cientffi cos Paraguayos, Serie Il, 4 : 250-322.

BHOWMIK G., 1980. Selection of male parents o n th e basis of male gametophyte for
pineapple breed in g. Indian Journal of Agricultural Science s, 50 : 753-756.

BHOWMIK G ., BHAGABATI A ., 1975. Self-incompatibility stu dies in pineappl e (A na nas
comosus U . Ind ian Agricul ture, 19 : 259 -2 65.

BREWIJAKER J.L., GORREZ 0.0., 1967. Gen et ics o f sel f-inco rnpatibi li ty in th e mon ocol
gen era, Ananas (p ineapp le) and Gasleria . Ameri can Journal of Bot any, 54 : 6 11-6 16.

CABOT c., 1989 . Amélioration génétique de l'ananas. 3. Sélection de nou vell es va riétés
par utili sat ion d ' u n i ndex phénotypique app li q ué à l ' an alyse d 'une de scen d an ce
hybride issue du c roise me nt entre géniteurs Caye nne et Perol era . Fruits, 44 : 65 5-6 67.

CABRAL J.R.S., DE MATOS A.P., DA CUNHA G.A .P., 1993. Selec tion of pineapple culti vars
resistant to fusariose. Acta Horticulturae, 334 : 53-58 .

CHAN Y.K ., 1989. FI va riat ion from hybridi zati on of two 'Spanish' pineapple cultivars.
MARDI Research Journ al , 17 : 172-177.

57



L'amélioration des plantes tropi cales

CHAN Y.K., 1991. Evaluation o f FI populations from a 4 x 4 diallel in pineapple and
estimation of breeding va lues o f parents. MARDI Research Journal, 19 : 159-168.

CHAN Y.K. , 1993. Recent advancements in hybridi zation and selection of pineapple in
Malaysi a. Acta Horticulturae, 334 : 33-44.

CHAN Y.K., 1996. Performance of new pin eappl e hybrids in G x E tri als in M alaysia.
Acta Horti culturae (sous pre sse).

COLLINSJ.L., 1933. Morphol ogi cal and cytol ogical characteristics o f triploid pin eapples.
Cytologia,4 : 248-256.

COLLINS J.L., 1960. The pineapple: botany, utilisation, cultivation. Londres, Royaume
Uni, Leon ard Hill, 294 p.

COPPENS D'EECKENBRUGGE G ., BERNASCONI B., MESSIAEN B., DUVAL M.F., 19 96 . Us in g
incompati bility alleles as genetic markers to identi fy pineapple vari et ies. Acta Horti 
culturae (sous presse).

COPPE NS D'EECKENBRUGGE G., DUVAL M.F. , VAN MIEGROET F., 1993. Fertility and self
incompatib ility in the genus Ananas. Acta Horticulturae, 334 : 45-51.

COTE F., 1991. Micropropagation in vitro : essai de réalisation de la ph ase de croissance
en cond itio ns de nutrition carbonée autotrophe. Fruits , 46 : 360-36 1.

COTE F., DOMERGUE R., FOLLIOT M., BOUFFIN J., MARIE F., 1991 . Mi cropropagation in vitro
de l' ananas. Fruits, 46 : 359 -366.

D UJARDIN M., 1991. Cyt ogén étique de l'ananas. Fruits, 46 : 376-379.

DUVAL M .F., COPPENSD'EECKENBRUGGE G., 1993. Genetic vari abil ity in the genu s Ananas.
Acta H ort iculturae, 33 4 : 27 -32 .

D UVAL M .F., COPPENS D'EECKE NBR UGGE G., FERREIRA F.R., CABRAL J.R.S., BIANCHETIi L.B.,
199 6 . First results from joint EMBRAPA-CIRAD Ananas germplasm collecting in Brazil
and French Guyana . Acta Horticulturae (sous presse).

FAO, 1994 . Annuaire co mme rce : 1993 . Rome, Italie, FAü, 35 1 p.

FAO, 1995 . Annuaire produ ction : 1994 . Rom e, Italie, FAü , 243 p.

FIROOZABADY E., NICHOLAS J., GUTTERSON N ., 1996. In vitro plant regenerat ion and
advan ced propagation methods for pineapple. Acta Horticulturae (sous presse).

GARCIA M.L., 1988. Etude taxinomique du genre Ananas : utili sation de la vari abilité
enzy matique. Thèse de doctorat, université M ontpellier Il, M ontpellier, France, 156 p.

GONZALEZ R., D OMINQUEZ Q ., EXPOSITO L.A., GONZALEZ J.L., M ARTINEZ T., HIDALGO M ., 1996.
Effectiveness of eight strains of Azotobacter in the adapt ation o f pineapple vi troplants
(Anan as comosus (L.) Merr.) cv. Smooth Cayenne. Acta Horticulturae (sous presse).

GUILLEMIN J.P., GIANINAZZI S., GIANINAZZI V ., 1996. Endomycorrhization of micropropa
gated pin eapple, Ananas co m osus (L.) Merr. Acta Horticulturae (sous presse).

Hu J.S., SETHER D ., ULLMAN D .E., 1996. Mealybug w ilt of pin eapple: pineapple vi ruses
and two- step treatment s o f pin eapple. Act a Horti culturae (sous presse).

IUBS, 1980. International co de of nomencl ature for cultivated plants . Utrecht, Pays-Bas,
International Bureau of Plant Taxonomy, 32 p.

58



L'amélioration des plantes tropicales

KERNS K., COLLINS J.L., 1972. Pineapple varieties. ln: Register of new fruit and nut varieties,
R.M. Brooks et H.P. Olmo éd., Berkeley, Etats-Unis, University of California Press, p. 708.

LEAL F., 1990. On the validity of Ananas monstruosus. Journal of the Bromeliad Society,
40 : 246-249.

LEAL F., ANTONI M.G., 1981. Especies dei género Ananas: origen y distribuci6n geogrà
fica. Revista de la Faculdad de Agronomia (Maracay), 29 : 5-12.

LEAL F., COPPENS D'EECKENBRUGGE G., 1996. Pineapple. ln: Fruit breeding: tree and tro
pical fruits, J. lanick et J.N. Moore éd., New York, Etats-Unis, Wiley, p. 515-557.

LEAL F., GARCIA M.L., CABOT c., 1986. Prospecci6n y recolecci6n de Ananas y sus
congéneres en Venezuela. Plant Genetic Resources Newsletter, nO 66 : 16-19.

LIU L.J., ROSA-MARQUEZ R., LIZARDI E., 1989. Smooth leaf (spineless) Red Spanish
pineapple (Ananas comosus) propagated in vitro. Journal of Agriculture of the Univer
sity of Puerto Rico, 73 : 301-311.

LOISON-CABOT c., 1992. Origin, phylogeny and evolution of pineapple species. Fruits,
47 : 25-32.

MAJUMDER S.K., KERNS K.R., BREWBAKER J.L., JOHANNESSEN G.A., 1964. Assessing self
incompatibility by a pollen fluorescence technique. Proceedings of the American
Society for Horticultural Science, 84 : 217-223.

MARIE F., 1991. Acclimatation de vitroplants d'ananas à la Martinique. Fruits, 46 : 366.

MARIE F., 1993. Multiplicaci6n intensiva: adaptaci6n de vitroplantas y utilizaci6n de
clorflurenol. In : Primer simposio latinoamericano de pinicultura. Cali, Colombie, Uni
versidad Nacional de Colombia.

MOREL G., 1950. Sur la culture des tissus de deux monocotylédones. Comptes rendus
de l'Académie des sciences de Paris, 230 : 1099-1101.

MULLER A., 1994. Contribution à l'étude de la fertilité et de l'autofertilité dans le genre
Ananas. Thèse d'ingénieur, ISTOM, Cergy-Pontoise, France, 94 p.

NAYAR N .K., VALSAMMA-MATHEW-LYLA K.R., 1981. Varietal variations on pollen size and
fertility in pineapple, Ananas comosus (L.) Merr. Progressive Horticulture, 13 : 85-87.

NOYER J.L., LANAUD c., 1992. Diversité du genre Ananas par étude des RFLP. In : Com
plexes d'espèces, flux de gènes et ressources génétiques des plantes. Paris, France,
BRG, p. 560-561.

NOYER J.L., LANAUD c.. DUVAL M.F., COPPENS D'EECKENBRUGGE G., 1996. RFLP analysis of
rDNA in the genus Ananas. Acta Horticulturae (sous presse).

PANNETIER c., LANAUD c., 1976. Divers aspects de l'utilisation possible des cultures in
vitro pour la multipl ication végétative de l'Ananas comosus (L.) Merr., variété Cayenne
Lisse. Fruits, 31 : 739-750.

PEREZ G., ISIDRON M., ARIAS E., PEREZ S., 1996. Phenotypic, biochemical and cytogenetic
characterization on pineapple plants obtained from somaclonal variation and mutage
nesis. Acta Horticulturae (sous presse).

PINHO N.M., ZAMBOLIM L., MARIA J., VENTURA J.A., 1996. Protoplasts isolation of Ananas
comosus (L.) Merr. cv. Perolera. Acta Horticulturae (sous presse).

59



L'amélioration des plantes tropi cales

PY C , LACOEUILHE J.J ., TEISSON C, 198 4. L' ananas : sa culture, ses produits. Paris, France,
M aisonneuve et Larose, 561 p.

RAMIREZ 0.0., 196 6 . Pollen fert il ity as a means of selecting male parent plants in
p ineap ple. Journ al of Agriculture of the University of Puerto Rico, 50 : 231- 240.

RAO A .N ., WEE Y.C, 1979. Embryo logy o f the p ineapp le, Ananas comosus (L.) M err .
The Ne w Phytol ogist, 83 : 485-497.

SANEWSKI G., 1994 . Elim inat ing natural flowerin g by geneti c engineering. In : Pineapple
fie ld day, Qu eensland Fruit and Vegetab les Growers. Golden Circ le, Au stral ie, Queens
land Oepartm ent of Prim ary Industries, p. 59-60 .

SINGH R., IYE R C P.A ., 1974. Chemica l mutagenesis in pi neapp le Ananas comosus. In :
XIXth International horticultural co ngress. Varsovie, Pologne, ISHS, p. 108.

SMITH L.B ., 1939 . Notes o n th e taxonom y of Ananas and Pseudananas. Botani cal
Museum t.eaflets, H arvard Un iversity, 7 : 73-8l.

SMITH L.B., OOWNS R.J., 1979. Brome lioi deae (Bro me liaceae). New York, Etats-U nis,
New York Botani cal Gard en, Flora Neotropica Monograph, p. 1493-214 2.

STIRLING G. , 1994. New developm ents in nematode co ntro l : transg eni c p lants with
nem atod e resistance. In : Pineappl e fie ld day , Q ueensland Fru it and Vegetab les Gro
wers. Go lden Circ le, Au stral ie, Q ueensland Departrnent of Primary Industries, p. 6.

SUBRAMANIAN N. , IYER CP.A ., SINGH R., 1981 . Surmount in g self-in com patibility in
pi neapple (An anas comosus L.) w ith pollen irra diation. Indi an Journal of Horticulture,
38:162-164.

TORRES-NAVARRO H. , LOZOYA-SALDANA H. , UR1ZA-AvlLA D., 1989 . Selecciôn clona i de
pifia Ananas comosus (L.) M err. co n resistencia a la march itez roja y de caracterfsticas
comerciales. Revista Chapingo, 13-16 : 156-160.

ULLMAN O.E., GERMAN T.L., GUNASHINGEU.B ., EBESU R.H., 1989. Sero logy of a c1osterovirus
particle associated wi th mealybug wi lt of pineapple. Phytop athology, 79 : 1341-1345.

UNDERHILL S.J .R., SMITH M. , HENRY R., 1994. The developrnent of a transgen ic bla ckh eart
pineapple. In : Pineapple fiel d day, Qu eensland Fruit and Vegetable Growers. Golden
Ci rcle , Australi e, Q ueensland Departrnent of Primary Industries, p. 57-58.

WAKASA K., 1979 . Va ria tion in th e p lants d ifferentia ted fro m th e t issue cu lture of
pi neapple. lapanese Journ al of Breedi ng, 29 : 13-22.

WAKASA K., KOGA Y., KUDO M ., 1978. Oi fferentiation from in vitro cul tu re of An anas
comos us. )apanese Journ al of Breeding, 28: 113-121.

W AKMAN O.S., TEAKLE O.S., Tt-IOMAS J.E., OIETZGEN R.G ., 1995. Presence of a c1ostero -like
vi rus and a baci lli fo rm virus in pin eappl e p lants in Au stral ia. Aust ral ian Journal of Agri
cu ltural Research , 46 : 94 7-958.

DE WALD M. G ., M OORE G.A., SHERMAN W .B., EVANSM.H., 1988. Production of pineapple
p lants in vi tro. Plant Cell Repo rts, 7 : 535-537.

W EEY.C, RAO A. N. , 1979 . Ananas poll en germi natio n. Gra na, 18 : 33-39 .

60



L' arach ide

Daniè le Clave l, Jean Gautreau

L ' arach ide est cultivée sur près de 21 mil lions d 'hectares dans l' ensemble de
la zone tropica le, mais aussi en zon e tempérée, jusqu'à 40° de latitu de nord,
aux Etats-U nis et en Chine. Sa remarqu able plastic ité face aux températures et
aux besoins en eau explique l'extension de sa culture dans ces zo nes margi
nales, où les étés chauds lui perm ettent d'achever son cycle (SCHILLI NG, 1989).

La productio n mondiale d'arachides en coque a dépassé 25 mi llions de tonnes
en 1995-1996. Elle a connu ces quin ze derni ères années une progressio n
après une assez longue période de stabilité aux alentours de 19 mi l lions de
tonn es (SCHIL LI NG et DIMANCHE, 1994). L'Asi e fournit à elle seule 71 % de cette
prod uc t io n, avec un taux annuel de croissance part icu lièreme nt élevé en
Chi ne, où le rendement a presque doublé en vingt ans. L'Af riqu e contribue
pou r 19 % à la production mondiale, avec une progression de 36 % au cours
des qu inze derni ères années grâce à l' apport des peti ts pays prod ucteurs. La
produ cti on des grands pays producteur s, Sénégal et Soudan , a quant à elle for
teme nt baissé. L'Amérique du Nord fournit 7 % de la prod uctio n mo nd iale, et
l'Am érique du Sud, 2 %.

Le rendement en gousses à l'hectare est très variab le selon les cond itions de
culture. Il peut atte indre 5 tonn es sous irrigation, mais dépasse rarement 1 tonne
en cu lture pluviale dans les pays soudano-sahéliens.
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Le commerce international des produits arachidiers porte prin cipalement sur les
arachides de confiserie et de bouche (graines triées, salées, gri llées) : 1,2 milli on
de tonn es de graines décortiquées sont exportées, contre 0,3 mill ion de tonnes
pour l'huil e (DIMANCHE, 1995). Le marché des arachides de bouche, en constante
augmentation, a doublé en dix ans. Il offre des débouchés intéressants pour les
produ cteurs - les cours sont en effet rémunérateurs -, mais nécessite une orga
nisation sans faill e de la produ cti on et de la commercialisation. Il est dominé
par deux pays : la Chine (38 %) et les Etats-Uni s (19 %). L'Europe occi dentale
impo rte à el le seule 0,6 million de tonnes de graines décortiquées.

L'arach ide est un o léop rotéagineux se prêtant à de nombreuses uti l isations ali
mentaires. Sa graine, à la fois riche en hu ile (50 %) et en protéines (25 %), fait
l' obj et d'emplo is très di versifi és selon les pays produ cteurs. En Afriqu e, les
petits exp loi tants de la zon e soudano-sahélienne la consomm ent sous form e de
légume, de sauce ou d'huile artisanale. L'huil e d'arachide fait également l'objet
d'une extractio n industrielle (par solvant ou par pression) pour la consomma
tion locale ou l'exportation. Elle est appréc iée pour ses qualités nutrit ionnelles,
sa stabi li té et son bon comportement à la chaleur. Sa compos ition en acides
gras est proc he de l'optimum : 50 % d'ac ides gras mono-in saturés, 25 % de
po ly insaturés et 25 % de saturés. Dans les pays produ cteur s à fo rt pouvoi r
d' ach at, notamment aux Etats-Un is, l'huile est, en reva nc he, co nsidérée
com me une denrée secondai re par rappo rt aux multiples produi ts élaborés à
forte valeur ajoutée, obtenus par le traitement industriel de la graine: beurre,
pâte, confiseries et enrobés divers.

Le tourteau, sous-produit de l' extr acti on de l'huile, est un ali ment du bétail
apprécié des éleveurs et des fabri cants d' aliments composés. Il con tie nt près
de 50 % de protéines.

Les pro dui ts dérivés de la graine d'arachide peuvent être contami nés par une
mycotoxine, l' aflatoxin e, sécrétée par des champig nons du genre Aspergillus
(A. f1avus et A. parasiticus). Cette toxine, dangereuse pour l'h omme et pour les
animaux d'élevage, est éli minée de l'h uil e au moment du raffi nage en usine,
mais se retr ouve dans le tou rteau. C'es t pourquoi , ce lui-ci doit sub i r une
détoxi fi cation chimique à l'ammoni aque, qui garantit son innocuité à cond i
tion de se prémunir contre les risques de recontaminati on au cours du trans
port et du stockage. Dans le cas d' un pressage artisanal, l'huil e non raffinée
peut el le aussi être contaminée, ce qui constitue un risque pour la santé dans
les pays où la consommation de ce type d'huile est forte, comme au Sénégal.
Le prob lème est en passe d'être réglé grâce à de nouvell es méthodes sim ples
d' in act ivation de l' afl atoxine à base d'argil es (bentonite, artapu lgite) ou par
exposi tio n au solei l pendant quelques minutes (KANE, 1995).

La coq ue vi de, résult ant du trait ement des gousses, est un sous-p rod ui t non
négli geabl e. Elle sert de co mbustib le dans les chaudiè res à lits flu idisé s qui
al imentent de nombreuses hu il er ies. A côté d'appli cati ons chi miq ues (fur
fural) et ph ysiques (panneaux de part ic ules), elle a fait l' obj et d 'essais de
gazé ification avec la producti on annexe de charbon de coq ue. M ais cette
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technique n'a pas encore été transférée dan s les pays producteurs , pourtant
souve nt déficita ires en ressources énergétiques.

Enfin , les fanes d' arach ide sont riches en matière azotée digestibl e et de bonne
va leur al iment ai re (0,47 un ité fourragère, en moyenne). EIles sont uti 1isées
pour l'alimentation du bétail dans les régions tropi cales et subtrop icales, où
leur valeur marchande peut avoisiner celle de l'arachi de en coque à certaines
périodes de l'année.

La plupart des grands pays producteurs possèdent des centres de recherche
qui travaillent à l'améliorati on génétique de l'arachide avec pour objecti f de
créer des variétés très produ ct ives et bi en adaptées aux co ndi t ions de cul ture.
En Afrique de l'Ouest, les travaux des insti tuts françai s - IRAT (Insti tut de
rech erches agrono miques trop icales et des cultures v ivr ières) et IRHO (Institut
de rech erch es pour les huiles et o léag ineux ) regroupés maintenant au sein du
Cl RA D - puis ceux de l'I SRA (Insti tut sénégalais de recherche s agrico les) au
Sénéga l et de l'INERA (Institut d' étud es et de recherches agrico les) au Burkina
ont abo uti à de telles var iétés, qu i ont été largement vul gari sées. La création
de l'I CRISAT (Internat iona l Crops Research Institute for the Semi -Arid Tropics)
dans les années 70 et l'entr ée de l' arachide dans le champ de sa co mpétence
en 1976 ont constitué des facteur s déci sifs pour l'amélioration de l'espèce.

L'organisation évolutive

Les formes cuItivées

L'arach id e cultivée, Arachis hypogaea L., est une légumineuse annuelle her
bacée à fru ctifi cation souterraine, de la famill e des fabacées (pl anche III, 1 et
2). Elle est originaire des région s tropi cales de l'Amérique et a été introduite
dans la plupart des pays tropicaux à partir du XVIe siècle. Au sein du genre Ara
chis, elle se classe dans la secti on Arachis (série Amphiploides) , qui se caracté
ri se par l 'absence de rhizome et la présence de rares racines adve ntives .

L'arachide cult ivée est un all otétraploïd e (2n = 4x = 40), hybride interspéci
tiqu e, stab i l isé par un doubl ement des chromosomes, entre deux parent s sau
vages non ident ifiés (KRAPOVICKAS et RIGONI, 1957).

Au sein de l' espèce, on reconn aît deux sous-espèce s : A. hypogaea subsp.
hypogaea et A. hypogaea subsp. fastigiata, chac une étant subdivi sée en deux
variétés bot aniqu es, hypogaea et hirsute, pour la première, fastigiata et vul
garis, pour la seconde (KRAPOVICKAS, 1969 ; tabl eau 1).

LA DI VERSITÉ AGROMORPHOLOGIQUE ET GÉNÉTIQUE

La diversité morphologique de l'ara chid e est très forte. Son port peut être érigé ou
rampant, avec tous les stades intermédiaires, et sa cro issance est ind éterm inée.
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O n distingue plusieurs types variétaux, principalement sur la base de leur sys
tème de rami fication - fréquence des rami fications d'ordre élevé et disposit ion
relative des rameaux végétatifs et des rameaux reproduc teurs (G LLlER et SILVESTRE,
1969). BUNTING (1955) a ainsi défini deux groupes : l'un à rami fication séquen
tielle, l'autre à rami fication alternée. Dan s le type séquentiel, les inflores cences
apparaissent à plusieurs nœuds successifs des ramifications. Les arachides de ce
type sont toujours érigées, généralement peu ramifi ées (4 à 5 rameaux d'ordre 1)
et de cycle court (80 à 100 jours) . C'est le groupe des Valencia et des Spanish.
Dans le type alterné, on observe des successions de 2 rameaux végétatifs et de
2 rameaux reproducteurs. Le port peut être rampant ou érigé mais, dans ce der
nier cas, la ramificatio n plu s abondante donne un aspect buissonnant à la plante.
C'est le groupe des Vi rginia, caractérisé par un cycle plus long (1 20 à 150 jours).
Ces di fférents types cultivés - Virgini a, Spanish et Valenc ia - s'i nscrive nt aisé
ment dans la classification de l'espèce (tableau 1).

La diversification variétale est consid érable tant en Amérique du Sud que dans les
premiers foyers d' introduction en Afrique et en Asie, où subsiste une forte variab i
lité exploi tab le. Elle est liée essentiellem ent à la sélection pratiquée par l'h omme
depui s des générations, mais elle est actuellement menacée par l'expansion des
variétés améliorées et la modernisation de l'agriculture (SINGH et SIMPSON, 1994).

En revanche, la variabi lité génétique de l'arachide est considérée comme relati
vement lim itée. L'utilisation des marqueurs, tels que les isoenzymes (GRIESHAMMER
et W YNNE, 1990) et les RFLP (KOCHERT et al., 1991), renforce cette idée : elle n'a
permi s, pour l' instant, de révéler qu'une variabi lité correspondant à la classif ica
tion botaniqu e.

LA BIOLOG IE ET LE MODE DE REPRODUCTIO N

La tige prin c ipale et les ramifications pr imaires mesurent entre 20 et 70 centi
mètres de long (GILLIERet SILVESTRE, 1969). Les rameaux sont toujours herbacés,
de co uleur vert cl air à vert sombre ou vio lacée . Le système racin aire comporte
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un pivot central à cheve lu abon dant, qui peut s'enfoncer à plus de 1,30 mètre
de profondeur . Il présente des formations l igneuses contrairement à la partie
aérienne. Les nodules à croissance indétermi née (Bradyrhizobium), carac téris
tiques des légumineuses, app araissent à l' aissell e des racines latérales un e
quinzaine de jours après la levée et se rencontrent surtout dans les 15 premiers
cent imètres du sol.

La date d'a ppari tio n des premi ères fleurs varie selon les variétés et les condi
tions agroc limatiques de culture. En région s tropi cales, les variétés hâtives, qu i
appartienn ent généralement aux groupes Spani sh et Valencia, peuv ent fleurir
dès le 20e jour après le semis alo rs que les variétés tardives du groupe Virginia
ne fleurissent qu 'à parti r du 25e jou r. En régions tempérées ou d'alt itud e, la
péri od e du semis à la floraison s'al longe pour atteindre une cinquantai ne de
jours . En cond itions favorables, comme en Afrique de l'Ou est, le nombre de
fleurs émises est maximal entre le 40 e et le 60e jour après le semi s, puis il
décroît lentement sans s'annuler tout à fait.

Les in florescences, très compactes, se situent à l' aissell e des feui lles et comp
tent 3 à 4 fleurs entourées de brac tées. Les fleurs, sessiles, sont généralement
jaunes, parfois orangées. Elles se composent d' un cali ce à 5 sépales soudés en
un tube calic ina l po rtant une co ro lle papil ion acée typ ique. Les 10 étamines,
dont 8 sont ferti les, sont alternativement courtes et lon gues. Le pi stil comprend
un seul ovaire renfermant 2 à 5 ovules et un style très long term iné par un stig
mate renflé surpl om bant les anthères (plan che III, 1).

L' autogami e est le mo de norm al de reprodu ct ion de cette pl ante à fleurs c1éis
togames, mais le taux d'allogamie de l' arach ide n'est pas nul et peut varie r de
0,2 à 6,6 % selon les types botaniques, les variétés, les localités et les insectes
pollin isateurs présents (LEU CK et HAMM ON S, 196 5). Après la fécon dation, la
base de l'ovaire s'a llonge à travers les pièces florales pou r donner naissance à
un pro lo ngement à structure de tige, le gynophore, qui po inte vers le sol et
cont ient les ovul es féco ndés à son extrémi té. Le gynopho re s'enterre vertic ale
ment tandis qu e la gousse en formation prend une posit ion horizont ale entre
2 et 7 centimètres sous la surface du sol (planc he 111 ,3).

Un e plante peut émettre de 600 à 1 000 fleurs selon son cyc le, mais la propor
ti on de fleurs produ isant des gynophores et des frui ts est réduite, de l'ordre du
di xième, et vari abl e dans le temps. En effet, les fleu rs éc loses tard ivement ne
disp osent plus du temps suff isant pour donn er des fruits mûrs . O n distingue
ain si une péri ode de flo raison util e au-delà de laqu ell e les produi ts form és
n' arrivent pas à mat ur ité.

Les gousses contiennent de 1 à 5 graines selon les types botaniques. Leurs carac
téri stiqu es ainsi que cell es des graines - réseau, form e, taill e, coul eur - consti 
tuent des critères impo rtants de classification variétale. Les graines do rmantes
(Virginia) ou non (Spanish, Valencia) se composent d'un tégument séminal ou
cutic ule, de deux co tylédons et d'un embryon dont l' axe est droit. Cet emb ryon
est une proplantule avec un épico tyle à 3 bourgeons contenant les ébauc hes des
6 à 8 premières feui l les et une radicule robuste.
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Les espèces sauvages apparentées

Le genre Arachis, originaire d'Amérique tropicale, s'étend sur plus de 2,5 mil
lions de kil omètres carrés, depu is l'équateur jusqu 'à 35° de latitude sud et des
contrefort s des Andes à l'Atlant ique (HAMMONS, 1982). Son aire de répartiti on
couvre en partie le Brésil , l'Argent ine, la Bolivi e et l'Uruguay. Il comprend
près de 70 espèces sauvages, annuelles ou pérennes, do nt 23 seulement ont
été rigour eusement décrites et identifiées (GREGORY et GREGORY, 1979), mais il
exis te très certainement des zones non enco re prospectées où de nouveaux
représentants du genre restent à déco uvrir.

La di versité mo rpho logique du genre Arachis a conduit à introduire dans sa
systématique des subdivisions, qui , bien qu'elles ne soient pas conformes aux
critères du code international de nomenclature bot anique, sont largement utili 
sées. Les espèces ont ainsi été classées en huit secti ons (ou sous-genres) pui s
en séries (S INGH et SIMPSON , 1994 ; tableau 2). Un e révision de cette cl assifi ca
tion est en prépara tion par Krapovickas et Gregory pour tenir compte du grand
nombre de nouvell es accessions co llectées ces derni ères années.

Le centre d'origi ne du genre Arachis se situe très probablement dans la région
centre-sud du Brési l (GREGORY et al., 1980). C' est en effe t au Brésil qu e se
trouve le pl us grand nombre d' espèces sauvages; les hu it sections du genre y
sont représentées, dont quatre de manière exclusive. La plupart des espèces
présentes au Brési l se cant onnent à la région centre-ou est ; seul un grou pe
d'espèces endé miques se rencontre dans le Nord-Est sem i-aride . La Bol ivi e,
l'Argentine et l' Uru guay hébergent également plusieurs sectio ns du genre . Le
compo rtemen t géoca rpique, caractéris tique des représentants du genre, sug-
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gère que sa disséminati on sur le continent sud-américa in s'est effectuée depuis
les haut eurs, où se rencontrent les espèces les plus anciennes, vers les pl aines
en suivant les cours d'e au. Elle s'est accompagnée de l'is ol ement dan s les val
lées de populations qu i ont évo lué ind épendamm ent les unes des autres. Au
cours de cette di spersion, le genre Arachis a été confronté à des mili eux très
co ntrastés tant du po int de vue de l'altitude, que de la plu viom étr ie et des
typ es de sol. L'ampleur de cette d ispersion et la multipli cit é des mil ieux ren
contrés ont induit une forte varia bi li té adaptative au sein du genre.

L' ORIGIN E ET LA DOMESTICATION D'A. HYPO GAEA

L' espèce A. hyp ogaea serai t or igi naire d'une région sit uée aux co nf ins de
la Boli vie , de l'Argentine et du Paragu ay, où l'espèce sauvage tétrapl oïde
A . m onti col a, co nsidé rée co mme son ancêtre pr obabl e, se tr ou ve bi en
représentée. A. monticola est très proche de l' arachide cu lt ivée et se cro ise
d' aill eur s spo ntanément avec el le . L' arach ide culti vée présente éga leme nt
des affinités avec des espèces annuelles diploïdes, comme A. batizocoi et
A. dur anen sis, qu i pourraient être ses ancê tres diploïdes immédi ats.

A partir de son centre d'ori gine, l' arachi de aurait gagné l'ensemble du conti
nent sud-américain, où on reconn aît actuellement six centres de diversification
secondaires et tert iaires : la région des Guarani s au sud-est du Brésil et en Uru
guay ; le Goi âs et le M inas Gerais au Brésil ; le Rondônia et le nord -ouest du
M ato Grosso au Brésil ; le piémont est-and in en Bol ivie; le Pérou ; le nord -est
du Brésil (KRAPOVICKAS, 1969 ; GREGORY et GREGORY, 1976 ; figure 1).

L'arachide aurait été dom estiquée il y a plus de 3500 ans. De nombreux ves
ti ges archéo log iques témoign ent de l'an cienneté de sa culture dans la région
de l' actuel Pérou (HAMMONS, 1994, pou r revue). Au XVIe siècle, les Portugais
l'ont introdui te, à partir du Brésil, en Afriqu e, en Inde et en Extrême-Orient.
Les Espagnol s l' ont importée, à partir de la côte ouest de l'Amérique du Sud,
dans le Paci fiqu e ouest, en Indonésie et en Chi ne. L'arachide a ensui te gagné,
à part ir de l'Asie, l'Afri que de l'Est. Vers le mili eu du XVIe siècle, ell e est par
venue en Am ériq ue du No rd et dan s les autres régions du mond e.

La convergence, en Afr iqu e, de matériels proven ant du Brésil, d'une part, des
Philipp ines, de l'Inde et de la Chine, d' autr e part , fait de ce continent un
important centre tert iaire de diversification.

LES PO OLS D E GËNES

Les espèces du genre Arachis ont été réparties en qu atr e pool s genlques
(W YNNE et HALWARD, 1989; SMARTI, 1990). Le pool primaire est constitué de
l' espèce A. hyp ogaea - écotypes, culti vars, li gnées en sélec tio n - et de
l' espèce A. monticola, du nord-ouest de l'Arg ent ine. Le pool second aire com
prend les espèces dipl oïdes de la section Arachis (séries Perenn es et Annuae),
qui peuvent se croiser avec A. hypogaea mal gré leu r niveau de ploïdie di ff é-
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Figure 1. Centre d'origine et centres de diversité secondaires et tertiaires d 'Arachi s
hypogaea en Amé rique du Sud, d 'après GREGORY et GREGORY (1976) . 1 et 2 : cen tres de
diversité des types Spanish et Valencia ; 3 et 4 : centres de diversité du type Virginia ;
5 : centre de diversité des types Valencia, Virginia et Peruvian Runner ; 6 : centre de
diversité des type s Spenish, Valencia, Virginia et Peruvian Runner.
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rent. Le pool tertiaire rassemble les espèces de la section Procumbensae qui
ont très probablement coévolué avec la série Perennes de la section Arachis
et peuvent échanger des gènes avec A. hypogaea pour peu qu'elles s'affran
chissent des barri ères de stérilité postzygotiques. Le derni er pool contient
les espèces, incompatibles avec la section Arachis, des six autres sections
du genr e.

L'exploitation des deu x derniers pools géniques dépendra des progrès de la
transformation génétique et de l'hybridation somatique (SIN GH et SIMPSON,
1994). Les deux premiers pool s sont, en revan che, plus accessibles et pour
raient être exploités pour l'amél ioration de l'ara chide cult ivée.

LES RE SSOURCES GÉNÉTIQUES

Les principales co llections d'arachides sont conservées à l'ICRISAT en Inde
(12 000 accessions) et à l'USDA (United States Department of Agriculture) aux
Etats-Unis (7500 accession s). Les ressources génétiques de l'ara chide com
prennent les variétés originaires des centres de d iversité, les lignées pures
sélectionnées mais aussi les dizaines d'espèces sauvages du genre Arachis
(SINGH et SIMPSON, 1994, pour revue) . La caractérisation de ces ressources a été
standardisée grâce à une col laboration étroite entre l'IBPGR (Internation al
Board for Plant Geneti c Resources), l'ICRISAT et les grands centres de regrou 
pement des collections. Les descripteurs, qui étaient au départ surtout agro
morphologiques, ont été complétés par des données sur le comportement face
aux maladies, aux insectes et à la sécheresse (IBPGRet ICRISAT, 1981 ). Les étud es
taxonomiques et cytogénétiques au sein du genre Arachis ont permi s d'évaluer
ce matériel et d'identifier de nombreuses sources de résistance, notamment
aux maladi es fongiques foli aires et vir ales, dans les espèces sauvages.

L'utili sation de ce matériel pour l'am élioration de l'arachide se heurte encor e à
un certain nombre d'obstacles, en particulier à l'incompatibilité en croisement
des différentes espèces, du e à des barri ères qui se situent avant et après la
fécondation. Elle est cependant la condition essentielle du progrès de l'amélio
ration de l'ara ch ide .

L' amélioration variétale

Les types variétaux

Les variétés d'arachide sélectionnées sont diffusées sous forme de li gné es
pures et, dans quelques cas, de multilignées. En effet, les variétés primitives,
constituées de populations composées de types homozygotes et améliorées par
sélection massale, ont été aujourd 'hui abandonnées au profit de la lign ée pure.
Ce choix s'explique par la quasi stricte autog amie de l' espèce, mai s aussi par
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les difficultés de l'hybridation . A ces raisons techniques, s'ajoute une considé
ration pratique liée au mode de floraison indéterminée de l'espèce, qui lui
confère une grande plasticité. L'histoire de la diffusion des cultivars a montré,
en effet, qu'une même lignée pure pouvait être cultivée sur des dizaines, voire
des centaines, de milliers d'hectares dans de nombreux pays.

Les groupes botaniques de l'arachide cultivée, Virginia, Spanish et Valencia,
étaient distribués à travers le monde d'une manière qui reflétait encore il y a
une quinzaine d'années à la fois l'histoire de la diffusion de l'espèce et les exi
gences écologiques de ces différents groupes . Cette répartition est aujourd'hui
remise en cause.

Les Valencia, originaires d'Amérique du Sud et autrefois majoritaires dans
cette région, ont été remplacés par les Virginia semi-érigés (Runner) des Etats
Unis. On les a cependant reconnus récemment comme la principale source
de résistance multiple aux maladies foliaires. Les Spanish, précoces et non
dormants, sont utilisés dans les régions sèches ou marginales. Les Virginia ont,
en général, un potentiel de production plus élevé et des graines plus grosses
que les Valencia et les Spanish, mais aussi des exigences écologiques plus
grandes, notamment en matière d'alimentation hydrique et de luminosité. Ils
sont cultivés dans les régions bien arrosées ou dans les systèmes irrigués. A
l'intérieur de ces groupes, on trouve une variabilité de réactions qui autorise
quelques transgressions à cette règle générale (Cuutn et SILVESTRE, 1969) .

Par ailleurs, pour cette espèce aux utilisations multiples, le choix des cultivars
est conditionné par les exigences, parfois contradictoires, des divers secteurs
de l'agro-industrie. Pour la production semencière dans les pays en développe
ment/ par exemple, on cherche à limiter la détérioration des graines lors de
leur récolte et de leur manipulation, car le coefficient de multiplication de
l'arachide est faible (de l'ordre de 10). On privilégie donc une coque épaisse.
Mais ce caractère rend le décorticage difficile et diminue la taille des graines .
De même, pour la transformation de l'arachide en produits de bouche ou de
confiserie, il est essentiel que les deux cotylédons de la graine ne se séparent
pas, mais cette caractéristique est liée à la résistance de la cuticule, souvent
associée à une mauvaise qualité de la graine (ISLEIB et al., 1994).

Les objectifs de sélection

Les objectifs de la sélection ont évolué au cours du temps, en particulier lors du
passage de la culture manuelle à la culture mécanisée. En Afrique, la culture
mécanisée a entraîné le remplacement des variétés rampantes par des variétés
à port érigé, plus faciles à récolter mécaniquement.

L'amélioration de la productivité et de la stabilité du rendement est aujourd'hui
associée à la recherche de résistances aux contraintes abiotiques et biotiques.
Ainsi les changements climatiques, en particulier la réduction de la saison des
pluies en Afrique subsahélienne, et le développement de la culture dans des
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régions marginales ont-ils conduit à rechercher des variétés à cycle court résis
tantes à la sécheresse (KHALFAOUI, 1991 a). Parmi les contraintes biotiques, les
maladies foliaires ont fait l'objet de nombreux travaux ces dernières années,
notamment à l'ICRISAT (SUBRAHMANYAM et al., 1990; NIGAM et el., 1991), en
col laboration avec les instituts de recherche d'Afrique de l'Ouest et le CIRAD,
et aux Etats-Unis (WYNNE et el., 1991, pour revue). Ces travaux ont permis de
mettre en évidence de nombreuses sources de résistance à la rouille et à la cer
cosporiose tardive à l'intérieur du groupe Valencia, malheureusement très peu
cultivé aujourd'hui. La rosette, nanisme provoqué par un complexe viral
transmis par Aphis craccivora , a été largement étudiée en Afrique de l'Ouest
par l'IRAT et l'IRHO. Ces recherches ont abouti à la création et à la vulgarisa
tion de variétés résistantes au Sénégal et au Burkina .

Le problème posé par la contamination des graines par l'aflatoxine est large
ment étudié, notamment par l'ISRA au Sénégal et l'ICRISAT (MEHAN et el.,
1991) ainsi qu'aux Etats-Unis . Mais aucune variété vraiment résistante n'est
encore disponible. Quant à la qualité, elle fait l'objet de travaux aux Etats-Unis
et en Chine, où l'on recherche une composition en acides gras favorable à la
conservation de l'huile, en particulier un rapport élevé entre l'acide oléique
(C18:1) et l'acide linoléique (C18:2).

Sur le plan méthodologique, les efforts ont porté sur l'exploitation des espèces
sauvages afin d'élargir la base génétique des variétés cultivées. Des travaux
sont menés dans ce sens aux Etats-Unis, où sont également explorées les
potentialités de la biologie moléculaire (HALWARD et al., 1991 ; HALWARD et el.,
1992) et de la transformation génétique.

Le tableau 3 résume les principaux objectifs actuels de sélection et le niveau
d'avancement des programmes.

Les méthodes d'amélioration génétique

L'amélioration de l'arachide repose sur l'exploitation de la variabilité, naturelle
ou induite, de l'espèce par les méthodes classiques de sélection des plantes
autogames (NORDEN et ei., 1982; DE PINS, 1983). Elle devrait dans l'avenir faire
appel aux biotechnologies, qui offriront des possibilités nouvelles d'utilisation
des espèces apparentées du genre Arachis .

LA CRÉATIO N DE VARIABILITÉ

La variabilité génétique de l'arachide cultivée semble relativement limitée.
Cependant, sa diversité morphologique est, à l'évidence, très importante. Les
criblages systématiques auxquels ont été soumises les collections actuelles ont
révélé une réelle variabilité pour de nombreux caractères.

La création de variabilité a fait parfois appel à la mutagenèse, mais cette pra
tique est maintenant abandonnée. Pour trouver de nouvelles caractéristiques,
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on préfère aujourd'hui explorer les espèces sauvages et tenter de surmonter les
problèmes de leur incompatibilité en croisement avec l'arachide cultivée. Ces
espèces constituent, en effet, des réservoirs de gènes, notamment pour la résis
tance aux agressions biotiques, aux maladies foliaires en particulier.

LA CRËATlON VARIËTALE

Les méthodes de sélection les plus employées pour l'arachide sont les
méthodes classiques d'amélioration des plantes autogames . La sélection mas
sale, qui consiste à choisir les phénotypes les plus intéressants à l'intérieur de
la population à améliorer, n'est plus utilisée. Elle intéresse, en effet, des popu
lations à large base génétique qui n'existent plus aujourd'hui. L'utilisation des
biotechnologies commence à peine; la sélection assistée par marqueurs est
encore embryonnaire (KOCHERT, 1994).

La sélection généalogique

La sélection généalogique est la plus employée. Il s'agit de suivre les descen
dances d'une plante hybride FI de génération en génération. Les plantes choi
sies sont généralement semées en lignes, ce qui permet d'individualiser et de .
suivre les descendances d'une génération à l'autre. Les lignées sont fixées après
six ou sept générations successives d'autofécondation naturelle. Pour l'arachide,
la génération F2 est généralement constituée par une population de 500 à
1 000 plantes, au sein de laquelle on choisit les meilleures pour la génération
suivante. La résistance à la rouille et à la cercosporiose a été sélectionnée par
cette méthode à partir de croisements entre des variétés multirésistantes et des
variétés adaptées aux environnements auxquels elles sont destinées.

La sélection par rétrocroisement

La sélection par rétrocroisement est adaptée aux caractères mono ou oligogé
niques, comme la résistance à certaines maladies - à la rosette en particulier
ou les caractéristiques morphologiques - le port érigé. L'objectif est de trans
férer de tels caractères d'une variété à l'autre. Le parent récurrent est retrouvé,
corrigé de son défaut, après cinq à six générations de rétrocroisements. Si le
caractère à transférer est récessif, il sera nécessaire d'intercaler, entre les rétro
croisements avec le parent récurrent, des générations d'autofécondations pour le
faire apparaître à l'état homozygote dans les descendants. Cette méthode a été
utilisée avec succès sur l'arachide pour transférer la résistance au virus de la
rosette (variétés 69-101 et KH149A) et pour obtenir des variétés très précoces
destinées à l'Afrique de l'Ouest.

La sélection par filiation unipare

La sélection par filiation unipare, ou single seed descent, consiste à semer à
chaque génération une graine de chaque plante depuis la F2" La sélection ne
commence, en fait, qu'après l'obtention de l'homozygotie. Cette méthode
permet d'éviter la réduction rapide de la variab ilité génétique, inconvénient
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majeur de la sélection généalogique. En revanche, elle n'autorise pas le suivi
des descendances au cours des générations, ce qui explique sans doute qu'elle
soit peu employée.

La sélection récurrente

Enfin, la sélection récurrente est la méthode la plus efficace pour sélectionner
les caractères polygéniques à hérédité additive ou pour réaliser une sélection
multicritère. Elle est rarement utilisée pour l'arachide en raison des difficultés
liées aux nombres d'hybridations manuelles nécessaires en l'absence de sys
tèmes de stérilité mâle génique pour reconstituer, à chaque cycle de sélection,
la variabilité génétique initiale. Un programme de sélection récurrente est
mené depuis 1985 au Sénégal pour améliorer l'adaptation à la sécheresse
(CLAVEL et ANNEROSE, 1995).

LES BIOTECHNOLOGIES

Les techniques de marquage du génome (RFLP, PCRl, qui permettent d'établir
des cartes génétiques, ont été développées récemment sur l'arachide, mais se
heurtent encore à des difficultés méthodologiques (HALWARD et al., 1992). Elles
n'offrent pas, à l'heure actuelle, la possibilité de caractériser le polymorphisme
génétique de l'arachide cultivée. En revanche, elles ont permis de détecter un
important polymorphisme dans les variétés sauvages diploïdes de la section
Arachis (HALWARD et el., 1991). Des schémas de sélection visant à croiser l'ara
chide cultivée avec des espèces sauvages ont été mi s en place. Ils s'appuient
sur le suivi de l'introgression des caractères du génome sauvage, comme la
résistance aux nématodes et aux maladies, par marquage moléculaire
(KOCHERT, 1994).

La régénération de plantes à partir de différents types d'explants - segments
de feuilles, sections d'épicotyles et de pétioles ... - est déjà effective par orga
nogenèse directe. Sur des arachides du groupe Valencia, on a ainsi obtenu une
forte proportion de plantes normales avec des tissus différenciés de grande
dimension - pétiole avec feuille - (MING-CHENG et al., 1992) ce qui aug
mente les chances de réussite de la transformation génétique via Agrobacte
rium tumefaciens du fait de la possibilité de multiplier les points d'entrée de la
bactérie. Cette transformation est déjà réalisée aux Etats-Unis sur des plantes
régénérées à partir de cals. Ces premiers résultats ouvrent des perspectives
intéressantes en matière de transfert de gènes, notamment pour ce qui
concerne la prévention de la contamination par l'aflatoxine avant la récolte
(Weissinger, comm . pers.), Il sera toutefois nécessaire d'identifier au préalable
des génotypes intéressants au moyen des marqueurs moléculaires, ce qui n'a
pas été possible jusqu'à présent (BIANCHI-HALL et al., 1996).

La régénération de plantes à partir d'embryons zygotiques reste aléatoire (FENG
et al., 1995). Elle est utilisée pour récupérer les embryons issus de croisements
interspécifiques, qui avortent très souvent juste après la fécondation.
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Les progrès génétiques
et la diffusion des variétés

Les programmes actuels de sélection

La sélection de l'arachide vise actuellement deux grands objectifs: la résis
tance aux maladies foliaires et la tolérance à la sécheresse. Elle s'oriente
également vers l'utilisation des potentialités que représentent les espèces
sauvages du genre Ara chis, grâce au développement des biotechnologies.
Enfin, la création de variétés résistantes à l'aflatoxine est également à l'ordre
du jour, mais les résultats obtenus jusqu'à présent sur les mécanismes de
cette résistance n'ont pas encore permis d'aboutir à la création de génotypes
résistants.

LA RÉSISTANCE AUX MALADIES FOLIAIRES

Des progrès déterminants ont été réalisés ces dernières années dans le
domaine de la résistance aux maladies foliaires (WYNNE et sl., 1991). Les cer
cosporioses tardive (Phaeoisariopsis personata) et précoce (Cercospore arachi
dicole), en général associées à la rouille (Puccinia erechidis), constituent en
effet le principal problème parasitaire de l'arachide (planche III, 4). L'ICRI5AT,
en s'appuyant sur les centres de recherche nationaux africains en particulier, a
été le principal artisan de la recherche et de la diffusion de sources de résis
tance. Les travaux ont été menés de manière classique: plus de 12000 acces
sions rassemblées dans sa banque de gènes ont été criblées, puis les meilleures
sources de résistance ont été croisées et leurs descendances sélectionnées. Le
criblage au champ repose sur l'apport constant d'inoculum grâce à des bandes
infestantes constituées de variétés sensibles, précoces et tardives, infestées par
une suspension de spores.

La résistance à la rouille et la résistance à la cercosporiose tardive obéissant au
même type de mécanisme, trente lignées résistantes à ces deux maladies ont
pu être sélectionnées, parmi lesquelles quatorze obtentions communes à
l'ICRI5AT et à l'U5DA. La majorité de ces lignées sont des fastigiata (Valencia)
originaires du Pérou, qui n'ont qu'une faible valeur agronomique. Le détermi
nisme génétique de la résistance à ces maladies n'est pas élucidé. Les
études - d'ailleurs peu nombreuses - ont abouti à des conclusions contra
dictoires : déterminisme simple avec deux gènes récessifs ou déterminisme
complexe avec des effets génétiques de type additif propondérants ou non
additif, selon les génotypes étudiés (ISLEIB et el., 1994) .

La résistance à la cercosporiose précoce est, en revanche, plus difficile à sélec
tionner : peu de sources de résistance, même partielle, sont signalées et leur
niveau de résistance s'est révélé instable. Huit cultivars ont été identifiés
comme possédant une certaine résistance aux trois maladies . La plupart
d'entre eux ont confirmé dans de nombreuses localités leur résistance à la cer-

75



L'amélioration des plantes tropicales

cosporiose tardive et à la rouille, mais leur résistance à la cercosporiose pré
coce s'est révélée instable (ICRISAT, 1989, 1990). La raison de cette instabilité
réside dans la variabilité du pathogène en Afrique (SUBBA-RAO et al., 1993).

Au Burkina, grâce à une collaboration entre le CIRAD et l'INERA, on a pu pré
ciser l'épidémiologie de ces trois maladies foliaires et proposer à la vulgarisa
tion des cultivars tolérants notamment pour la rouille (Bosc et al., 1994). En
Inde, deux lignées obtenues par l'ICRISAT, qui possèdent une résistance mul
tiple modérée et assurent une bonne production sous une pression parasitaire
élevée, ont été récemment vulgarisées. Elles sont en cours de diffusion dans
plusieurs pays d'Afrique de l'Ouest (N'TARE et al., 1994) .

La solution de ce problème parasitaire complexe viendra très certainement de
l'exploitation de la quasi-immunité des espèces sauvages du genre Arachis :
A. chacoensis, A. cardenasii, A. stenosperma et A. batizocoi, espèces compa
tibles avec A. hypogaea.

LA TOLËRANCE À LA SËCHERESSE

L'adaptabilité de l'arachide et ses faibles exigences en matière d'alimentation
minérale et hydrique ont permis sa culture dans des zones écologiquement
défavorisées, notamment dans les régions subsahéliennes. Ces régions ont vu
durant ces vingt dernières années leur pluviométrie chuter, ce qui a conduit les
chercheurs de l'ISRA et du CIRAD, au Sénégal, et de l'ICRISAT, au Niger, à
s'intéresser à l'adaptation à la sécheresse.

Dans un premier temps, on s'est efforcé de préciser la nature du stress lui
même, au Sénégal (ANNEROSE, 1991 ; KHALFAOUI, 1991 a). Deux formes de
sécheresse ont ainsi été distinguées: la première correspond à un raccourcis
sement global de la saison des pluies utiles; la seconde à un déficit hydrique
au cours de la saison des pluies. Puis, des cultivars adaptés à l'une ou l'autre
de ces formes de déficit hydrique ont été sélectionnés. La résistance de ces
cultivars a fait l'objet d'une évaluation pluriannuelle et multilocale, afin d'en
vérifier la stabilité.

Une variété très précoce (80 jours) a été créée par l'ISRA pour répondre aux
besoins de zones marginales qui ne disposent plus que de 300 millimètres de
pluie. D'autres cultivars de ce type sont actuellement en cours de création au
sein de programmes de rétrocroisements qui utilisent le géniteur très précoce
du groupe Spanish, Chico (KHALFAOUI, 1990) .

Parallèlement à ce travail de sélection sur la durée du cycle, l'ISRA et le
CERAAS (Centre d'étude régional pour l'amélioration de l'adaptation à la
sécheresse) développent depuis une dizaine d'années des tests de criblage
en milieu contrôlé sur les principaux caractères agrophysiologiques d'adap
tation à la sécheresse - architecture racinaire, régulation stomatique, résis
tance protoplasmique. Associés à l'évaluation en champ des caractères agro
nomiques, ces tests servent à trier les lignées en disjonction d'un programme
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de sélection récurrente (KHALFAOUI, 1991 b). La population ainsi sélecti onnée
et améliorée cycle après cycl e pour son adaptation physiologique à la séche
resse est utilisée dans d ifférent s pays pour extraire des lignées (CLAVEL et
ANNEROSE, 1995).

L'I CRISAT au Ni ger, tout en conduisant des études sur la caractérisation des
différentes fo rmes de sécheresse, a, quant à lu i, adopté une démar che qu i vi se
à recherch er les composantes du rend ement les plu s sensib les à la sécheresse.
Un fo rt coeffi cient de partition en cond itions sèches - lié au rapp ort entr e les
fanes et les gousses - semble être plu s héritable qu e le simple rendement en
gousses (NOUNGURU et al., 199 5). La résistance à la chaleur, une des compo
santes de l'adaptati on à la sécheresse, serait à l'origine de cett e meill eur e
répartition des assimilats au profit des gousses et pourrait constituer un nou
veau cr itère de choi x (N 'TARE et el., 1994 ).

L' UTILISATION DES ESPÈCES SA UVAG ES

L'améli orati on vari étale fondée sur l' exploitat ion des espèce s sauvages du
genre Arachis est promise à des développements importants (SINGH et SIMPSON,
1994). Elle devrait permettre d' enri chir la vari abilité génétique de l' arach ide
cu lt ivé e, mais el le se heurte encor e à de nombreuses difficultés liées à
l'incompatibilité en croisement - avortement précoce des embryons hybrides
ou descendances stéril es. La seule espèce sauvage qu i se croi se spontanément
avec l' arachide cultivée est l'espèce tétraploïde A. monticole, mais celle-c i ne
possède pas de gènes de résistance intéressants.

La sect ion Arachis comprend, en revanche, de nombreuses espèces sauvages
diploïdes connues pour leur résistance aux trois princi pales maladi es foli aires
de l' arachide et aux nématod es du genre Meloidogyn e. La mortalité précoce
des embryons et la forte stéri 1ité des hybrides triploïdes issus du croi sement
entre ces espèces diploïd es et l' espèce tétraploïd e cultiv ée ont considérable
ment lim ité l' exploitation des espèces sauvages en sélection.

Des étud es ont porté ces quinze derni ères années sur les espèces sauvages
compatib les en croisement avec l' espèce cult ivée (STALKER et WYNNE, 1979 ;
SINGH, 1986a, 1986b ; WYNNE et HALWARD, 1989 ). L'espèce diploïd e, A. beti
zocoi, très proche de l' espèce cult ivée, a servi de relai s pour obtenir des des
cendances fertil es à partir d'hybridations int erspécifiques au sein de la section
Arachis. Ell e a été croi sée avec un hybride diploïde entre A. carde nasii et
A . chacoensis. L'hybride stéril e issu du croi sement entr e ces troi s espèces a
été soumis à un doublement chromosomique par traitement à la colchic ine
pour donner un amphyp loïde fertil e, la li gnée TP129 (TxAG6) . Une li gnée
dérivée, TP135-4 (TxAG7), a été obt enue par rétro croisem ents successifs avec
A. hypogaea. Ces deux lign ées expr im ent une forte résistance au nématode
Meloidogyne arenaria et une bo nne résistance aux maladies foli aires, rouille
et cercospo rioses (SIMPSON et el., 1993). Récemment, l'I CRISAT a détecté une
l ignée (259-2) résistante aux cercospo rioses et à la rouill e, dan s la descen-
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dance d'un croisement avec A. cardenasii, et une autre lignée résistante à la
rosette dans la descendance de croisements incluant A. chacoensis. Tous ces
génotypes ont une faible productivité mais leur rendement pourrait être amé
lioré par une sélection récurrente (GUOK et el., 1986). Ces premiers résultats
ouvrent des perspectives pour l'introgression de résistances nouvelles dans
l'arachide cultivée .

La multiplication et la diffusion des cultivars

La diffusion d'un cultivar d'arachide se heurte au faible pouvoir de multiplica
tion de l'espèce, qui varie de 5 à 20 selon les conditions de culture. Cette
caractéristique défavorable à la vulgarisation des nouvelles obtentions - pour
semer 10000 hectares d'arachide, on doit disposer d'environ 1 200 tonnes de
semences en coque - nécessite une organisation performante pour superviser
la production des semences et leur diffusion progressive dans la zone prescrite
par la carte variétale.

La production de semences a deux objectifs: fournir des semences en quantité
suffisante et veiller à leur qualité. En Afrique, ce sont les services semenciers
nationaux qui sont chargés de la programmation, de la production - généra
lement indirecte -, du contrôle et de la certification des semences.

Dans le cas de l'arachide, on distingue les semences certifiées de première
reproduction (RIou Ml) et de deuxième reproduction (R2 ou M 2). De faibles
quantités de semences fournies par la recherche constituent le matériel de
départ (GO' G l , Gr ") ou de prébase, à partir duquel les semences de base sont
produites avec une pureté de 99 %. Celles-ci sont ensuite multipliées en plu
sieurs générations, ou niveaux successifs, avec un taux minimum de pureté
final de 95 % . La faculté germinative de ces semences doit être supérieure
à 90 %. Elles doivent être indemnes de maladies transmissibles et de parasites ,
ce qui suppose une bonne protection des cultures et des récoltes . Ces mul
tiples conditions entraînent de nombreuses interventions et toute une série de
contrôles.

Dans les pays en développement, les différents stades de reproduction à partir
des semences de base sont généralement réalisés par l'intermédiaire de
contrats de multipl ication passés entre des cultivateurs sélectionnés et les
divers intervenants de la production semencière : organismes d'encadrement,
de contrôle et de collecte. Les contrôles au champ ont lieu depuis la mise en
place des semences chez les contractuels jusqu'à la récolte. Ils portent sur de
nombreux points : isolement sernencier, préparation des semences et semis,
fertilisation et entretien, épuration variétale, récolte à maturité. Les contrôles à
la collecte s'exercent sur la densité apparente ou poids spécifique - indice du
bon remplissage des gousses et de la maturité -, sur la pureté variétale et sur
la qualité sanitaire (moins de 2 % de graines infestées). Les contrôles sont prati
qués sur des échantillons prélevés à la fois au champ et lors de la collecte
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selon une pro cédur e parfait ement défini e. Les résultats de l' analyse de labor a
toire servent à établi r un bulletin d'analyse offici el pou r la certifi catio n du lot
de semences (DELBOSC, 1983).

La diffusion des nouveaux cultivars d'ar achide n'est pas un processus simple
du fait de son étalement dans le temps et dans l'espace, conséquence du faib le
pouvoir de reprodu cti on de l' espèce. Pour une zone donn ée, le rempl acem ent
des anc iennes var iétés par des cultivars améliorés s'effectu e nécessairement
selon des étapes bien identifiées à partir de po ints de diffusion disposant des
nouvell es semences certifiées pour la produ ct ion . De multiples contrô les sont
nécessaires afin d'éviter une di ffusion erratique et l' apparition de mél anges
variétaux rédhibitoi res. Un service nation al spéc ialisé est le meill eur garant de
la bonne réali sation de ces objec tifs dans les zones où prévaut la culture pay
sanne extensive à faib le revenu mon étaire. Il est à la base de toute pol itique
var iétale cohérente et dyn amiqu e.
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Les aubergines

Marie-C hristi ne Da u nay,

Richa rd N evill e Lester, Georges Ana

Leterm e « aubergine » cor respond à un grand no mbre d' espèces - cu lti
vées, sem i-sauvages ou sauvages - de Solanum formant des baies charnues.
Leurs fruits sont appréc iés pou r leur saveur amère, légèrement sucrée ou très
fortement parfumée. Ils sont consommés frais, cuits ou séchés, en gu ise de
légu mes, de co ndi ments ou de fru its. Lorsqu 'ell es sont glabres, leur s feui lles,
p lus ou moins amères, sont cui tes et co nsommées co mme des épinards. Ces
espèces sont parfo is aussi uti 1isées à des fins rituel les, médi ci nales ou pharm a
ceutiques du fait de leur teneur souvent élev ée en alcaloïdes.

Les troi s espèces princ ipa les d 'a ubergines cu ltivées sont S. m elon gen a L.,
très commune en Asie et dans le bassin méd iterranéen (aub ergine, eggplant,
brinja l en Ind e), S. ae thiop icum L. (scarlett eggp lant, garde n egg au Ghana) et
S. m acrocarpon L. (gboma eggplant), ces deux dern ières espèce s étant surto ut
cult ivées en Afri qu e. On rencontre également S. aethiop icum en Amérique du
Sud et S. m acrocarpon en Amér ique trop icale et en Asie. Ces troi s espèces
sont di p loïdes (Zn = 24).

Les statist iques disponibles concernent les cultures de S. m elongena. En 1993,
on recensait 554 000 hectares de culture, dont 498 000 pour l 'Asie, essentiell e
ment la Chine, 28 000 hectares pour l'Afrique et 19 000 hectares pour l'Eur ope
(FAO, 1994). L'I nde, gros producteur d'a ubergines, n' est pas incl use dans ces
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statistiq ues, mais on peut avancer le chiffre de 300 000 hectares. Le rendement
moyen est var iab le d'une région à l'autre: 15 tonn es par hectare en Asie, 19 en
Afrique et 28 en Europe. Ces chiffres cachent une forte hétérogénéité selon les
mod es de prod uctio n pui squ'on atteint des rendements de plus de 100 tonnes
par hectare dans certaines cultures sous abris en Europe. En 1993, la produ ction
mon diale, horm is l'Inde, s'éleva it à près de 9 mill ions de tonnes, dont 86 %
pour l'Asie. L'Europe produ it 535 000 tonn es d'aubergines, moins que la Tur 
qu ie (750000 tonn es).

Les deux espèces africa ines d'aubergine ne font pas l'objet de statistiques. Elles
sont cu ltivées le plu s souve nt avec d' autres espèces dans des ja rdi ns ou de
peti ts champs à proximité des vil lages. Elles font parfois l'objet d'une mon o
cu lture , éventue llement irriguée dur ant la saison sèche (LESTER et et. , 1990). En
Afr ique de l'Ou est, les aubergines sont les légumes fruits et feui lles les plus
im portants après le gombo.

Les fruits de 5. melongena sont consomm és immatures, crus - pi ckl es ou cro
qués nature - ou cuits, en mélange salé avec d'autres légum es ou avec de la
via nde ou en confiture. On les trouve surtout sur le marché de frais. Un e petite
partie de la productio n est transformée par l'industrie agroal imentaire en pro
duits déshydratés, surgelés ou cuits dans diverses préparations cul inaires. Les
frui ts de 5. aethiopicum sont con somm és immatures ou matures, crus ou cuits,
généralement dans des mélan ges de type ragoû t. Lorsqu e ses feui l les sont
glabres, elles sont cu ites et consommées comme une sorte d'ép inard . 5 maero
carpon est app récié , selon les pays, pour ses frui ts ou ses feuill es, qui sont cui
sinés de la même faço n que ceux de 5. aethiopicum. Pour les tro is espèces,
que l que soit l'organe consommé, l' amertum e est très variab le d' un cultiva r à
l' autre. Selon les régions, c'est l' amertum e ou son absence qui est recherchée
par les consommateurs.

De no mb reux travaux d'amélioration génétique ont été consacrés à 5. melon
gena, tant en Europe - en France, en particu lier - qu'en Asie - en Chine,
en Inde et au Japon -, dans les institut s de recherche publics comme dans les
étab lissements de sélection privés . Un e synthèse sur l' améli oration génétique
de l' aubergin e a été publiée récemm ent (CHADHA, 1993). 5. aethiopicum fait
l' ob jet, en Afrique, d'efforts de sélecti on dispersés mais qui tendent à s'intensi
fier depui s un e dizaine d'années, not amment au Sénéga l . En revanche,
5. macrocarpon est presque exclu sivement amélioré par les paysans.

Dès 1977, les aubergines ont été classées parmi les espèces prior itaires pour la
mise en œuvre d'ac ti ons de sauvegarde des ressou rces généti ques. Plusieurs
mission s de pro spection, parrainées par l'I BPGR (Internatio nal Board for Plant
Genetic Resources), ont alors été condui tes en Asie et en Afriq ue (LESTER et el.,
1990) et des collections ont été constituées (BETIENCOURT et KONOPKA, 1990 ).
L'érosion génétique avait en effet com mencé son œuvre pour 5. melongena,
5. aethiopicum et 5. maerocarpon. Pour 5. melongena, la diffusio n d'h ybrides
F1 produ ctifs, à faible variabi lité phénotypique, a entr aîné la disparit ion des
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variétés de pays au phénotype très variable. Ce phénomène a été particulière
ment sensible en Europe de l'Ouest, à partir des années 70, et dans certains
pays d'Asie, comme le Japon. Les variétés locales des espèces africaines ont
elles aussi subi une érosion pour des raisons d'ordre sociologique, économique
et politique (LESTER et el., 1990). Le problème se pose avec moins d'acuité pour
les espèces sauvages apparentées car elles se développent sans problème dans
la végétation secondaire de la savane africaine, hors des zones agricoles.

L'organisation évolutive

La diversité des formes cu Itivées

En conditions tempérées, s. me/ongena, s. aethiopicum et s. macrocarpon
sont des espèces annuelles. En conditions tropicales humides, elles sont
pérennes et leur récolte peut s'étaler sur un an ou plus. Une description bota
nique précise de ces trois espèces est donnée par WHALEN (1984) et par SIE
MONSMA et PILUEK (1993).

LA BIOLOGIE ET LE MODE DE REPRODUCTION

Les graines d'aubergine germent une à deux semaines après le semis. Une tige
principale portant 6 à 10 feuilles se développe avant l'apparition de la première
fleur. Selon que la période des semis correspond à des conditions agroclima
tiques plus ou moins favorables à la croissance, la première fleur apparaît entre
un mois et demi et trois mois après le semis. Au niveau de cette fleur, une ramifi
cation dichotomique émerge et croît, plus ou moins régulièrement, selon les
espèces et les variétés: les sympodes sont généralement de deux feuilles et le
bourgeon axillaire de chaque feuille située sous chaque fleur donne fréquem
ment naissance à un nouveau rameau. La croissance et la floraison sont conti
nues tout au long de la vie de la plante; compte tenu de la compétition entre la
croissance végétative et la fructification, les aubergines sont sujettes à des vagues
de production. La floraison n'est pas photopériodique. Les fleurs sont solitaires
ou groupées en cymes; elles sont généralement hermaphrodites mais, dans la
partie distale des cymes, les fleurs sont souvent brévistylées voire mâles. Les
fleurs, presque rotacées, sont généralement grandes, de 3 à 5 centimètres de dia
mètre, et violettes avec des nuances variables chez s. melongena et s. macro
carpon, mais il existe aussi des cultivars à fleurs blanches. s. aethiopicum
forme des fleurs étoilées, petites (1 à 2 centimètres de diamètre) et blanches.
Les trois espèces sont autogames, avec une tendance à l'allogamie très variable,
qui peut atteindre plus de 70 % selon les conditions climatiques et la présence
d'insectes pollinisateurs « vibreurs» comme les bourdons, Bombus sp., et les
abeilles sauvages, Exomalopsis sp., Xylocopa sp., Anthophora sp., et domes
tiques, Apis sp. (J.P. Torregrossa, comm. pers.).
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Les troi s espèces se reprodu isent naturell ement par graines. On observe parfoi s
un e dormance des graines, variab le selon les cultivars et les cond itio ns de
récolte. Un entreposage de quelqu es mois à température ambi ante ou un pas
sage au froid sec pend ant que lques semaines lèvent cette dorm ance. Les
graines sont orthodox es - elles supportent la dessiccation - et conservent
leur pouvoir germinat if dur ant quelques décennies si elles sont entreposées
dans des conditio ns sèches et froides (6 oc et 15 % d'humidité relative). Le
greffag e et le bouturage se pratiquent aisément pour chacune des espèces et
constitu ent des moyens suppl émentaires de propagation artificielle. Le greffage
est parti culi èrement i ntéressant pour les producteurs puisqu'il perm et de
cultiver des vari étés sensibl es, greffées sur des porte-greffe résistants - comme
5. melongena greffé sur 5. torvum ou sur la tomate -, dans des terrain s conta
minés par di fférents agents pathogènes du sol.

Chez 5. melongena, la nou aison en cond itions froides , humides et peu lumi
neuses - cultures précoces ou de contre-saison, sous abris - peut être amé
liorée par l'emploi de bourdons pollinisateurs. L'hormonage des fleurs épanouies
avec des substances de la fami lle des aux ines, comme le Procarpil , ou avec des
dérivés phénoxyacétiq ues, comme le Tomatone, provoqu e la form ation de fruit s
parthénocarp iques, sans graines. La parthénocarpie naturell e - formation de
fruits en l' absence de fécond ation et d'horm onage - est intéressante pui squ'elle
évi te la mise en œuvre de techn iqu es culturales parti culières. Ce caractère quan
titatif, dont l'expression varie en particuli er avec les conditi ons climatiqu es, a été
intr oduit par les sélectio nneurs dans de nombreusesvari étés mod ernes.

LES VARIATIONS AGROMORPHOLOG IQ UES

5. melongena se caractéri se par une ample variabilité phénotypique. Le poi ds
de ses fruits varie de quelques grammes, pour les cultivars les plu s primiti fs, à
quelqu es kil os. Ils se présentent sous des formes très diverses: oviformes, glo
bul eux, ob longs, demi -longs, longs , très longs, serpentiformes. Leur co uleur
peut être verte, verte et marbr ée, blanche, rose, partiellement anthoc yanée,
mauve, vi ol ette, zébrée, pourpre ou noire; à maturité, elle vire au marron ou
au jaune vif. Leur aspect - bri li ant ou terne -, leur ferm eté, la tai Ile de leur
cal ice sont également des caractères variables (p lanche IV, 1).

5. aethiopicum est une espèce elle aussi extrêmement variable. Elle a d'aill eurs
été décrite sous quanti té de nom s d'espèces depui s deux siècles. Un e nouvell e
taxon om ie en a été propos ée (LESTER, 1986) ; ell e rassemble sous un même
nom spéci fique, S. aethiopicum, la grande variété des form es de ce comp lexe
et les structure en quatre cultigroupes - Gi lo, Shum, Kumba et Acul eatum 
sur la base de l'u sage qui en est fait (tab leau 1). Les fruits de S. aethiopicum
sont clai rs, foncés ou marbrés, mais touj ours verts avant la maturité. Ils devien
nent orange ou rouges à maturité (planche IV, 2). Ils sont solitai res ou groupés.
Le groupe Gi lo, connu aussi sous différents noms comm e S. gilo ou S. olivare,
est caractérisé par une pi losité rase sur les parti es végétatives, qui peuvent être
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légèrement épineuses, et par des fruits de taille moyenne (quelques grammes à
qu elqu es diz aines de grammes) mais de forme très variable (sphériques, ronds
plus ou moins aplatis, légèrement côtelés, oblongs ou fusiformes) . Le groupe
Shum, aussi appelé S. zu ccagnianum, est représenté par des plantes glabres et
ine rmes, qui portent de petits fru its oblongs. Le groupe Kumba, nommé sou
vent S. aethiopicum, se distingue par des parties végétatives glabres et inermes
et par des fruits assez gros (plusieurs di zaines de grammes), fortement côtelés,
rond s et aplat is. Le groupe Acul eatum, connu surtout sous le nom de S. integri
fo li um, correspond à des pl antes pil euses et très épineuses, portant des fruits
fortement côtelés, ronds et aplatis.

S. macrocarpon est également une espèce de morphologie variable (BUKENYA
et CARASCO, 1994 ). Ses fruits se reconn aissent facilement à leur calice foli acé
très dével oppé. Ils sont moins variables que ceux des deux autres espèces : ils
sont ronds, légèrement apl atis, blancs, vert clair, parfois tachet és de vio let, ou
vert foncé . A maturité, ils virent au jaune vif, à l'orange clair ou bie n l'épi
derme brunit, se subérise et se craquelle. Les fruits sont dressés ou pendants.
Leur taill e est variable, de quelqu es diz aines à quelques centaines de grammes
(planche IV, 3).

D'une manière générale, si l'on se réfère aux cri tères morphologiques, S. melon
gena et S. aethiop icum sont des espèces plus variables que S. macrocarpon .
S. melongena présente une forte variabilité morph ologique dans chacun des
centres de diversifi cation de l'espèce - région indo-birmane, Asie du Sud-Est,
bass in méditerranéen. Pour S. aethiop icum et S. macrocarpon, les régions de
plu s grande diversité morphologiqu e se situent en Côte d'Ivoire et dans les pays
voisins (LESTER et al., 1990). Les concepts de centre d'origine et de centre de
div ersification s' appliquent difficilement à l'une comme à l'autre de ces espèces,
car elles ont été domestiquées sur de vastes zones et largement transportées par
l'homme.

Les variétés de S. melongena sont très marquées par leur origine géographique.
Les variétés japon aises et chino ises sont généralement très précoces et peu
vigoureuses. Leurs fruit s ont une forme variable et une textur e souv ent assez
spongieuse, leur couleur généralement mauve, plus ou moins foncé, dépend de
la lumière - l'épiderme est vert sous le calice . En Asie du Sud-Est, on trouve
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beaucoup de variétés d'un type très primitif avec des petit s fruits verts ou peu
anthocyanés. Les variétés du bassin méditerranéen sont relativement tardives et
très vigoureuses; leurs fruits sont fermes. Lorsqu'elles sont cultivées en cond i
tions tempér ées, les variétés tropi cales ont une croissance extrêmement lente et
sont très peu producti ves; leurs fruit s sont fermes et généralement très gros.

La variabilité de la résistan ce aux maladies est partiell ement connu e pour
S. melongena, dont les form es évo luées à gros fruit ont fait l'objet de nom
breuses investigations. Pour la verticilliose {Verticillium dehliee), il n'exi ste
pas de résistance de haut niveau. Pour le flétrissement bactérien {Ralstonia
solanacearum, ex Pseudomonas solanacearum }, on a identifié plu sieurs
sources de résistance partielle. En revanche, les form es primitives à petit fruit
de S. melongen a et S. incanum - complexe d'espèces probablement à l'ori
gine de S. melongena - ont été peu évaluées pour leur résistance aux mala
dies du fait de leur complexité taxonomique et de leur faible représentation
dans les co ll ections des sélecti onn eurs. S. aethiopicum et S. macrocarpon ont
fait l'objet d'évalu ations disp ersées (DAUNAY et al., 1991; CLERIVET et MACHEI X,
1993; N OIR, 1993 ; DIOUF, 1994). On retiendra en parti culier que des résis
tances à Ralstonia so lanacearum et à Thiela viopsis basicola - princip al agent
de la nécrose racina ire, fréquent sous cl imat méditerr anéen dans les so ls fati
gués - ont été mises en évidence.

Plusieurs espèces du genre Solanum ont été évaluées pour leur résistance aux
maladies: les espèces africaines, S. aethiopicum et S. macrocarpon; les espèces
phylogénétiqu ement proch es de ces dernières ou de S. melongena ; des espèces
beaucoup plus élo ignées comme S. torvum (DAUNAY et al., 1991). Cette espèce,
très sensible à l'anthracnose des fruits, due à Colletotrichum gloeo sporioides,
résiste aux agents pathogènes responsables de graves maladies de l' aubergine,
en parti culier Ralstonia sol anace arum, Verti cillium dahliae, Thiel av iop sis
basicola et Meloidogyne incognita. Elle a longtemps été considérée comme le
meilleur géniteur pour améliorer S. melongena. Cependant, si plusi eurs auteurs
ont réussi à produire l'hybride interspécifique, aucune descendance fert ile n'en
a été obtenue à ce jour .

S. melongen a est certa inement l' espèce qui présente la plus large adaptation
climatique. On la cultive en cl im at tropical et équatoria l - en Asie du Sud, en
Afriqu e, dans le sud des Etats-Unis. En clim at temp éré, elle fait l'objet soit
d'une culture de saison, soit d'une culture précoce ou de contre-saison . Dans
le prem ier cas, elle est soumise à des conditions chaudes et humides, comme
en Asie, ou chaudes et sèches, comme dans le bassin méditerranéen, où la
culture est cependant irr igu ée. Dans le second cas, très fréquent, el le est
exposée à des cond iti ons part iculi ères : jours courts, luminosité rédu ite et
basses températures. A chaqu e type de culture et à chaque bassin de produ c
tion, corr espond une gamm e de vari étés bien adaptées.

S. aethiopicum présente une variabilité génétique pour l' adaptation clim atiqu e
(LESTER et al., 1986) . 1\ est cultivé pour l'essentiel dans les zones trop ic ales
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sèches, avec irri gation pour le groupe Kumb a ou sans irri gation pour le groupe
Gilo, mais aussi dans les zo nes tropical es humides de l'Afrique, pour les
groupes Gilo et Shum . L'aire de d istribution de S. aethiopicum est indiquée sur
la figure 1. On trouve aussi spora diquement cette espèce dans les î les de la
Caraïbe et dans l'Est de l'Amériqu e du Sud, au Brésil prin cipalement , où elle a
été int roduite au XVII Ie siècle.

S. m acrocarpon serait moins variable que S. aethiopicum car sa culture est res
treinte aux région s de forêt trop icale humide (figure 1). O n cultive également
cette espèce dans les îles d'Indonésie et à la Guadeloupe.

Figure 7. Distribution de S. ae thiopic um, groupes Ci/a, Kumba et Shum, de S. anguivi,
de S. macrocarpon et de S. das yphyllum.
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LA VARIABILITÉ GÉNÉTIQUE

La plupart des études de variabilité fondées sur les protéines des graines et les
isoenzymes ont été menées chez les aubergines à des fins taxonomiques
(PEARCE et LESTER, 1979; LESTER et NIAKAN, 1986; HASAN, 1989; AL-ANI, 1991 ;
ISSHIKI et al., 1994a; KARIHALOO et GOTIUEIl, 1995). Elles se révèlent de ce fait
incomplètes pour estimer la variabilité intraspécifique, mais permettent de la
considérer comme assez faible chez S. melongena et plus forte au sein de
S. aethiopicum. Selon ces études, S. melongena et S. aethiopicum sont proches,
tandis que 5. macrocarpon est plus distant. La faible variabilité isoenzymatique
de S. melongena a été confirmée récemment (ISSHIKI et al., 1994b ; KARIHALOO et
GOTIUEB, 1995).

L'analyse de S. melongena par marquage moléculaire de l'ADN génomique
indique un polymorphisme intraspécifique réduit (KARIHALOO et al., 1995). La
variabilité intraspécifique de l'ADN chloroplastique est négligeable pour cha
cune des espèces cultivées (SAKATA et el., 1991 ; SAKATA et LESTER, 1994). Les
profils moléculaires de S. melongena sont assez similaires à ceux de S. aethio
picum mais distincts de ceux de S. macrocarpon. En revanche, il existe une
certaine diversité génétique intra et interspécifique parmi les espèces sauvages
apparentées africaines.

Les espèces sauvages apparentées

LA TAXONOMIE DU GENRE SOLANUM

Le genre Solanum comporte un très grand nombre d'espèces - plus de 1 000 
décrites sous plus de 3000 noms . Sa systématique est encore instable; actuel
lement il est subdivisé en sept sous-genres. Les aubergines au sens large appar 
tiennent à quatre de ces sous-genres.

Le sous-genre Leptostemonum comprend le plus grand nombre d'espèces. On y
trouve les trois espèces principales - S. melongena, S. aethiopicum et S. macro
carpon - ainsi que des espèces dont la consommation est très localisée,
comme S. quitoense et S. sessiliflorum, dans certains pays d'Amérique du Sud, et
S. repandum et S. lasiocarpum, en Asie du Sud-Est. D'autres espèces de ce sous
genre, peu connues, spontanées ou cultivées, sont consommées en Afrique (FAO,
1988; GBILE et AOESINA, 1988; LESTER et al., 1990), en Asie (SIEMONSMA et PILUEK,
1993; SWARUP, 1995), en Amérique du Sud (HAMMER, 1986) ou en Australie
(LATZ, 1995) : S. torvum, S. violaceum, S. trilobatum, S. virginianum, S. erian
thum, S. sisymbrifolium, S. centrale. Le sous-genre Leptostemonum compte aussi
plusieurs espèces ornementales, S. wrightii (poteto tree), par exemple.

Le sous-genre Solanum rassemble les morelles , comme S. americanum,
S. nigrum, S. scabrum et S. villosum. Leurs feuilles glabres et leurs fruits sont
consommés comme légumes ou comme condiments dans de nombreux pays
tempérés et tropicaux d'Amérique, d'Afrique et d'Asie.
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Le sous-genre Potatoe regroupe S. muricatum, le pepino, et les espèces qui lui
sont apparentées. Leurs fruits à saveur légèrement sucrée sont prisés dans
certains pays d'Amérique du Sud et d'Asie comme le Japon. Il renferme aussi
S. tuberosum subsp. tuberosum, la pomme de terre, et plus de deux cents autres
espèces tubéreuses, ainsi que S. Iycopersicum (= Lycopersicon esculentum), la
tomate (SPOONER et sl., 1993).

Le sous-genre Archaesolanum contient S. laciniatum et les autres kangaroo
apples (SYMON, 1994).

Une multitude d'autres espèces de Solanum sont consommées dans le monde;
une synthèse concernant les plus importantes d'entre elles a été publiée
(DAUNAY et al., 1995b).

L'ORIGINE DES FORMES CULTiVÉES

De nombreuses études ont permis de préciser l'origine des formes cultivées
d'aubergine : l'observation du tégument des graines en microscopie électro
nique à balayage, la compatibilité en croisement, l'analyse de la variabilité
des isoenzymes et des protéin es des graines, la morphométrie. Sur la base de
l'ensemble de ces études, il apparaît que les formes ancestrales de S. melon
gena seraient originaires des régions équatoriales de savane de l'Afrique de l'Est
(LESTER et HASAN, 1991). La diversité de la topographie, des climats et des sols a
entraîné l' évolution d'une multitude d'écotypes. Ceux-ci ont été décrits sous
divers noms d'espèces par les taxonomistes du XIXe siècle et de la première
moitié du xx" siècle. Ils sont aujourd 'hui regroupés sous un seul nom d'espèce,
S. incanum, et répartis en quatre groupes qui corr espondent aux anciens noms
d'espèces : A pour S. campylacanthum, B pour S. panduriforme, C pour
S. incanum et D pour S. lichtensteinii (figure 2; planche IV, 4). Ce complexe
d'espèces se caractérise par des plantes épin euses, de grandes fl eurs herma
phrodites ou mâles, général ement mauves , et de petites baies rondes, vertes
avant maturité et jaunes à maturité, solitaires ou groupées (2 à 6 baie s par inflo
rescence). S. incanum aurait migré d'Afrique et du Moyen-Orient vers la zone
indochinoise, soit naturellement, soit du fait des déplacements humains. Il
est possible qu'aux époques paléolithique et néolithique S. incanum ait été
entraîné par l'homme comme « suiv eur de camp », du fait de l'us age de ses
baies pour le tannage des peaux et en médecine traditionnelle. La base géné
tique des populations ainsi implantées en Asie était restreinte. Dans les situa
tions horticoles asiatiques, S. incanum a subi un processus lent de domestica
tion pour donner S. melongena. Au sein de l'esp èce S. melongene. on distingue
actuellement quatre groupes qui correspondent à des taxons antéri eurement
désignés par des noms d'esp èce: le groupe F correspond à S. cumingii, qui
pousse dans les terrains incultes ou en adventice dans les jardins; G à S. ovi
gerum, cultivars primitifs que l'on trouve encore très fréquemment en Asie du
Sud-Est; H à S. melongena, cultivars évolués, sélectionnés d'abord en Inde et
en Asie du Sud-Est, puis beaucoup plus récemment en Europe ; le groupe E,
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décrit antérieurement comme S. insanum, formes sauvages épineuses à crois
sance rapide que l'on rencontre dans les labours et les friches, serait issu du
retour à l'état sauvage de formes cultivées primitives du groupe G. Une brève
description morphologique et la distribution géographique des groupes A à H
sont données dans le tableau 2 et la figure 2.

Plantesmbyennement épineuses et hautes; inflo'rescen'ces
de l à 3f1eurs, dont une seule est herrnaphrodite : petits fruits
(2,S à 3 cm.de diamètre) . .
Adventices pérennes des jardins et dés zones perturbées pàr
l'activité hurriainecomfue les bords de roule; forme sauvage
la plus proche desIorrnes cultivées

M~mescaractéristiquesque le groupe A; feuilles très ét roites,
Plaritèssauvages de~ savanes .herbeuses do sud de l'Afrique
(clirriatllùnperé avec parfoIs desgelées)

" P l an te~, ext rêmement ép ineuses, végétation basse et désordonnée
Adven Ùces armue llesou pérennes des champs, issuesduretour
'à l'état sauvage d es ,f(mries cultivées primitives d~ groupe G

Plantes trèsdensêment tomenteuses.sauf sur la face supér ieure
des feuilles qui esf vert (oncé; entrenœ uds courts et robustes
portant des êpinescoùrbes ; longue racine pivotànte ; fruits
solitaires, aS5ezgfos(3,S à4,S cm de diamètre), avec un calice
dur el fécourbé .' "

', Plantes sauvages, xé rop hytes; présentes dans les déserts
d'Afdquedel'Est .. ."

S..m€16ngena ·
groupeE
(S. cumingii)

S. in certum
groupe D
{S, TichtenstèinH}

Plântes très varrâbles , arb ùstives ou. herbacées, "
.......dt!Ô;2m à .2,5 m:deh~aûteur) I)lusou moins'épi neuse s "

l , _ .. _ . ...

sur les tiges ëlsur lès feuiHes i feuilles'ovales et étroites
àlancéoléeS;infJ()œs.cen~es très variable s dans la taille,
sirrlplesQu ramifîée s, COITj poséesde 5 à 50 fleurs ou plus;
une OUphlsieqrsJlellrs hermaphrodites par inflorescence
en 'col1séqu'eriœ 'u, r;'~ plusieurs fruits par inflorescence
Plantessmlvagesdes savânes arboréesd'Afri que.équatoriale
et t ~opjcàje ' " .. .. 'c' ;. .. .

S. il1CaHUm Plante.s tomenteuses et .assez épineuses; larges fèuilles ovales,.
groupe C · .; infloresce ri.ces de4 à'S'f1eursavec une seule fleur
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Les forme s appartenant aux groupes A à H des deux espèces form ent un conti
nuum morphologique. L'analys e isoenzymatique confirme l'exi stence de ce
continuum: les profil s électrophorétiques du complexe d'espèces S. incanum
sont similaires à ceux du complexe S. melongena. Elle montre de plu s que,
chez S. melongena, la variation intergroupe est très faibl e : les groupes E, F, G
et H ont prob abl ement une origine commune et seraient issus d' une petite
population fond atrice.

Le centre de diversification primaire de S. melongena se trouve en Asie du
Sud-Est (figure 2) ; la zone indo-bir mane pouvant être considérée com me le
centre historique de la domestication . Les premières traces de l'util isation de
S. melongena remontent à qu elques siècl es avant notre ère. O n les trouve
dan s des textes sanscri ts où l'espèce est décrite sous de mult iple s vocables.
S. melongena n'a été introduit au Japon qu 'au Vill e siècle . Sa m igration vers
l'Ouest a suiv i la route de la soie. En Turquie, la culture s'est développ ée à
partir du XV Ie siècle. Elle a été introduite en Afriqu e du Nord avant le Moyen
Age, selon de Cando lle, et a probablement gagné l'Espagne lors des invasions
maures du IXe siècle. Sa présence est attestée en Itali e à la fin du XIVe siècl e,
mais sa culture ne s'y est développée qu'aux xv" et XVI e siècl es. En France, la
culture s'est impl antée vers le XVIIe siècle en Provence, dans la région de Bar
bentane. Il n'est pas im possibl e que, parallèlement à cette progression ter
restre, l'aubergin e ait été im portée directement de l'Inde en Europe, par le
bi ais du commerce maritime (C M . M essiaen, comm. pers.). Le bassin méditer
ranéen est le centre de diversification second aire de l' espèce.

S. aethiopicum a été domestiqué en Afrique à partir de l'espèce S. anguivi
(= S. indicum), dont les plantes très épineuses produi sent des grappes de 10 à
15 baies de moi ns d'u n centimètre de diamètre, rouges à maturité (LESTER et
NIAKAN, 1986). S. anguivi présente une large variabilité morphologiqu e et se
rencontre dans d ifférents écosystèmes (figure 1). C'est un agrégat de taxons,
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déc rits sous de multiples nom s, dont le trait ement taxonomique n'est pas stabi 
l isé. L' espèce est sauvage ou sem i-do mestiquée. Les paysans la laiss ent
pou sser lorsqu'ell e se développe spo ntanément dans leurs jard ins ou la réco l
tent dans la nature, pour di ve rs usages - co nsommation des fru its et des
feuilles, fabri cation de savon, médecine traditionn ell e. Sa domestic ation a pro
babl ement suivi un processu s lon g et compliqué. Elle s'est déroul ée par petites
étapes au co urs de différent es pér iodes et en plusieurs endr oits, pri nc ipalement
dans la forêt tropicale ou dans la savane arbo rée des région s d'Af rique de l'Est
et du Centre. En conséquence, ell e a impl iqu é de nombreuses pop ulations de
S. ang uivi. Cette large base génétique est confirmée par l' élect rophorèse de
protéines, qu i révèle une grande diversité de prof i ls protéiques po ur les diffé
rentes form es de S. ang uivi et les différents cultigro upes de S. ae thiop icum.

S. mecrocetpon, avec ses feui lles typ iqu ement glabres, a été domestiqué à partir
de S. dasyphyllum (= s. m acrocarpon subsp. dasyphylluml, une plante épineuse
et pileuse (LESTER et al., 1990), mais il est probable que S. sessi listellatum, trouvé
dans la végétation primaire du Kenya, soit l'ancêtre sauvage origi nel. Les obser
vations sur le terrain en Afr ique de l'Ouest laissent penser que cette espèce a
d'a bo rd été conservée par l'h omm e car ses fru its étaient utilisés en méde cin e et
en sorce l lerie. Puis elle a été cultivée, et sélectio nnée, pour rendr e ses fru its
co mestib les et ses feuill es glabres. Les cultivars les plu s évo lués produi sent
de petites feuill es glabre s, qu i peuvent être récolt ées fréquemment. La domes
ti cation de S. m acrocarpon a probablement été du mêm e type que cell e de
S. eethiopicum, mais ell e s'est produite pou r l'essentiel dans les zones tropi cales
humides (figure 1). Il existe un continuum morphol ogiqu e entre S. dasyphyllum
et S. m acrocarpon ; en revanche, S. sess ilistellatum a un port de plante et une
ramifi cation tout à fait di fférents. Ces trois espèces n'ont pas fait l'objet d'ana
lyses détaill ées d'un point de vue biochimique.

L' O RGANISATIO N DU COMP LEXE D' ES PÈCES ET LES FLUX DE GÈNES

Les espèces S. m elongen a, S. ae thiopicu m et S. m acrocarpon sont interfe rti les
avec leur ancê tre sauvage respectif (LESTER et NIAKAN, 1986 ; HASAN, 1989 ;
DAUNAY et e l., 1991). Pour chac une, l' ancêtre sauvage co nstitue le pool de
gènes primaire au sens de HARLAN et DE WET (1971). Dans la nature, le conti
nuum mor phol ogique observé entre les for mes primitives de chaque espèce
cu ltivée, ses for mes semi-cu ltivées et l' espèce sauvage, attes te l' exis tence
d'échanges géniques spontanés. Cependa nt, ces derni ers, fréquents entre les
formes primi tives de chaque espèce cultivée et l'espèce sauvage, sont beau
coup plus rares entre les form es évoluées et l'espèce sauvage.

Les études relatives aux possibi lités d'h ybridation entre les différents grou pes
de S. incanum et de S. m elongen a mettent en évidence un pseudo -co nti nuum
reprodu ct if entre les hu it groupes (HASAN, 1989; LESTER et HASAN, 1991 ). Les
groupes A et B de S. incanum sont int erfertil es - il s produ isent aisément des
descendances ferti les -, mais sont séparés, d' un point de vue reproduct if, des
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autres gro upes, avec lesquels l'obtention d' hybr ides est difficil e. Cette sépara
tion des gro upes A et B est plus forte avec les groupes E, F, G et H de S. melon
gena qu'avec les groupes C et D de S. incanum. Les groupes C et D sont par
tiell ement interfer ti les, mais l'un comme l' autre s'hybride plu s aisément avec
les groupes E, F, G et H de S. melongena. Tous les groupes de S. melongena
sont interfertil es.

Le com plexe d'espèces ne s'arrête pas, pour les aubergines, aux form es culti
vées, semi -sauvages et sauvages de chacune d'entre elles. En effet, S. melon
gen a, S. aethiop icum et S. macrocarpon sont relati vement interfertil es : des
hybrides interspécifiques issus du croisement de l'une par l'autre peuvent être
produits artific iel lement, mais il s présentent une ferti lité réduite (DAUNAY et sl.,
1991). Cette in terferti li té n' est pas étonnante pu isque ces troi s espèces ont une
origi ne africaine et appartiennent à seulement deux sectio ns, phylogénétique
ment proche s, du sous-genre Leptostemonu m, la sectio n Melongen a pour
S. melongena et S. macrocarpon et la sectio n Aethiopicum pour S. aethiop icum
(PEARCE et LESTER, 1979). Ainsi ell es se servent mutuel lement de pool secondaire
de gènes.

D'autres espèc es du genre Solanum, appartenant aux sections Melongen a,
Aethiopicum ou à d' autres sections du sous-genre Leptostemonum, peuvent
produire des hybrides artific iels, de fertil ité variab le, avec l'une ou l'autre des
espèces cu ltivées (DAUNAY et el., 1991 ; DAUNAY et et., 1994 ; DAU NAY et el.,
1995a). Elles consti tuent le pool de gènes tert iaire.

L' amélioration variétale

Les types vari étaux

Les vari étés population s ont constitué la structur e génétique de base des cult i
vars sélecti onn és pendant des siècles par les paysans. La variabilité intrapo
pulation était plus ou moin s importante selon les conditions locales puisque
S. melongene, S. aethiopicum et S. macrocarpon sont autogames mai s mani
festent une tendance à l' all ogami e.

Pour S. m elongen a, les travaux d'amél ior at ion génétique ont tout d'abord
port é sur la réd uc tion de la va riabi li té intrapopu la tion. Mai s auj ourd'hu i
encore, nom bre de variétés locales restent très hétérogènes. Des hybrides ont
été produits au Japon dès les années 30 et en Europ e à part ir des années 70 .
De nos jours, si on se livre à un bref examen des catalogues des établiss ements
de sélecti on, force est de constater qu e les hybrides représentent plus de 90 %
des variétés prop osées. L'avenir est aux hyb rid es dans les pays développés, car
ils perm ettent, grâce à leurs performances techn iqu es et au prix de vente é levé
de leurs semences, de rentabiliser les inv estissements nécessaires à la sélecti on
moderne. En revanche, dans les pays en développement, les variétés popula-
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tions ou les variétés fixées ont encore de beaux jours devant elles. On peut
s'attendre, cependant, à voir leur variabilité morphologique se restreindre du
fait du développement des échanges.

Pour S. aethiopicum, des programmes d'amélioration sont conduits pour le
groupe Kumba depuis une dizaine d'années par le CDH (Centre pour le
développement de l'horticulture), au Sénégal. Ils aboutiront à la création de
variétés fixées (SECK, 1986). Plusieurs travau x préliminaires à l'amélioration
de S. aethiopicum - description de variétés ou de techniques culturales
adaptées - ont été réal isés en Afrique (OE BON, 1984 ; BENIEST, 1987 ; AVRoc,
1994 ; OLUFOLAJJ et MAKINOE, 1994). Des hybrides FI ont même été évalués
par 0,\1101)1 (1983). Il est donc probable que les variétés améliorées - homo
gènes, productives et résistantes à certaines maladies - se développeront
pour la culture à moyenne et grande échelles.

Pour S. macrocarpon, les informations bibliographiques sont rares. Les variétés
cultivées sont encore en majorité des variétés populations et la situation ne
devrait pas évoluer dans le proche avenir.

Les variétés populations et les variétés fixées sont destinées aux zones de culture
extensive ou à faibles intrants du fait du moindre coût de leur semence. Ces for
mules génétiques sont les plus répandues pour S. aethiopicum et S. macro
carpon. Les hybrides sont recommandés pour la culture intensive, où le coût
élevé de la semence est compensé par une bonne production qualitative et
quantitative, grâce à la maîtrise des techniques culturales. Les formules hybrides
sont très courantes pour S. melongena, en Europe, au Japon, aux Etats-Unis et
en Inde.

Les objectifs de sélection

Les objectifs de sélection diffèrent peu d'une zone géographique à l'autre; on
cherche partout à améliorer la productivité, la qualité des fruits au stade de la
récolte, l'adaptation aux conditions agroclimatiques et la résistance aux mala
dies . Selon les pays, certains critères spécifiques sont pris en compte; l'aspect
du fruit (forme, taille, couleur, texture ...) et son goût (amertume, douceur), les
conditions climatiques et les problèmes pathologiques locaux...

Pour S. melongena, par exemple, les sélectionneurs japonais recherchent des
cultivars très productifs, dont les fruits se cueillent jeunes, deux semaines après
la fécondation, et sont mauve très foncé et brillants à ce stade. En Europe, les
sélectionneurs visent des cultivars capables de nourrir leurs fruits beaucoup plus
longtemps - ils sont cueillis de trois à cinq semaines après la nouaison -; leur
aspect brillant et leur couleur pourpre foncé se maintenant à ce stade.

De même, selon les pays, les priorités de la sélection varient en fonction des
agents pathogènes présents. En climat tempéré, la résistance à Verticillium
dahliae est primordiale. Dans les années 80, plusieurs équipes ont tenté de
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transférer la résistance de S. torvum à S. melongena, mais sans succès du fait
de la stérilité de l'hybride interspécifique. Aussi l'INRA (Institut national de la
recherche agronomique) a-t-il entrepris d'enrichir sa collection avec des
espèces sauvages plus proches de S. melongena que ne l'est S. torvum et
d'évaluer ces espèces à la fois pour leur aptitude à donner des descendances
fertiles quand on les croise avec l'aubergine et pour leur comportement envers
V. dahliae. Certaines maladies, comme la nécrose des racines causée en
climat tempéré par un complexe parasitaire dominé par Thielaviopsis basicola
(E. Pochard et C.M. Messiaen, comm. pers.), et des ravageurs comme la
mouche blanche des serres, Trialeurodes vaporariorum (MALAUSA et el., 1988)

ont fait l'objet par le passé de programmes de recherche de résistance, à
l'INRA. Ces programmes sont aujourd'hui abandonnés alors que des solutions
génétiques existent.

Dans tous les pays tropicaux, la résistance à Ralstonia solanacearum est le pro
blème majeur, auquel s'ajoutent aux Antilles françaises l'anthracnose des fruits
(Colletotrichum gloeosporioides), en Inde divers insectes et au Japon Fusarium
oxysporum f. sp. melongenae.

Les tableaux 3 et 4 indiquent les principaux objectifs de sélection pour les
conditions tempérées et tropicales. Les agents pathogènes qui occasionnent
des dégâts sur les aubergines sont extrêmement nombreux et variables d'une
région à l'autre (DEFRANCQ, 1984; DECLERT, 1990; BORDAT et GOUDEGNON,
1991 ; AVRDC, 1995; BORDAT et DALY, 1995), aussi l'information qui figure dans
ces tableaux est-elle très simplifiée par rapport à la réalité.

Les méthodes d'amélioration génétique

LA CRÉATION DE VARIABILITÉ

Pour S. melongena, la sélection récurrente a fait les preuves de son efficacité.
Elle permet de recombiner des caractères monogéniques et/ou polygéniques,
dispersés dans plusieurs génotypes . Le complexe africain de S. incanum
constitue également une source de variabilité exploitable par les sélection
neurs, de même que les deux autres espèces d'aubergines cultivées, S. aethio
picum et S. macrocarpon, et les espèces sauvages apparentées . Ces dernières,
très nombreuses et encore mal connues, sont activement étudiées en France
et au Royaume-Uni (HEBERT, 1985; DAUNAY et al., 1994). En effet, l'améliora
tion de l' aubergine n'a reposé jusqu'à présent que sur l'exploitation de la
variabilité intraspécifique, à deux exceptions près: la résistance à Thiela
viopsis basicola d'un lot de S. aethiopicum du groupe Aculeatum a été intro
duite dans S. melongena, dans les années 70 (C.M. Messiaen, comm. pers.) :
la résistance à Ralstonia solanacearum de S. aethiopicum des groupes Gilo et
Aculeatum a été transférée à S. melongena (ANo et el ., 1991). La variabilité
interspécifique a donc été peu utilisée pour améliorer S. melongena, bien
qu'elle soit très prometteuse. L'identification d'espèces sauvages capables de

98



\..0
\..0

!Tilbie<l0 3: f='rinèipa!Jx ()~jË9tg d$ s~J~étjonép c1 in1,at tt!mpéré, e~ElJroPt!__

Qt!.p.IÎté dg fruit au st~de
.récolte (im mature ]

r:
'"'3
œ-

Sl
~

0
::J

0-
m
ln

V

'"'::J

ni
ln

(3
V
n

" '"'m
ln



L'améli oration des plant es tropi cales

donner des hybr ides ferti les avec l' aubergine ouvri ra la voie à une éva luatio n
systémat ique de leur variabil ité génétique, en part iculi er dans le dom ain e de
la résistance aux mal adies (DAUNAY et al., 1995a).

Pour S. aethiopicum, la variabil ité intraspécifique, déjà importante, peut être
accrue par des hybridations entre les di fférents cultigroupe s (SECK, 1986). Cette
voi e a été peu explorée jusqu'à présent. Les espèces sauvages app arentées
constituent, pour S. aethiopicum comme pour S. macrocarpo n, une source
supplémentaire de variabilité.

LES MËTHO DES ACTUELLES DE CRËATIO N VARIËTALE

Les aubergines sont des espèces diploïdes (24 = 24), préférent iell ement auto
games : leurs fleurs sont souvent longistylées et fréquemm ent visitées par les
insectes. La sélection massale est encore largement pratiquée chez S. aethio
picum et S. macrocarpon. Elle est peu eff icace, en particulier si les co ndi tions
env ironnementales favo risent l' all ogami e (présence d'insectes pollini sateurs),
si l' on vise la recombinaison de caractères di spersés chez de nombreux géni
teur s et si l' on veut améli orer des perfo rmances agronomiques à contrô le poly
génique comme le rendement.

La sélection généalogique a été, et est enco re, empl oyée pour S. melongena,
mais son effi cacité est el le aussi limitée, pour les mêmes raisons que cel les qui
ont été évoquées pour la sélection massale.

La sélection par rétro croi sement n'a d'intérêt que pour les caractères monogé
niques, ce qui est rarement le cas pour les caractéristiques agronomiques des
aubergines.

La sélection récurrente s'est beaucoup développé e en France po ur S. melon
gena grâce aux travaux de POCHARD (1978). Elle permet d' obtenir des com bi
naisons génétiques orig inales et novatrices par rapport aux parents de dépa rt.

L'an drogenèse in vitro est une technique de plus en plus emp loyée par les
sélecti onneurs de S. melongena pour abouti r à des lignées à partir de matériel
hétérozygote.

Les lignées issues de l' androgenèse ou de la sélecti on généalogique sont la
plupart du temps utili sées ensuite pour constituer des hybrides F] co mmer
ciaux. En l'absence de stérili té mâle stable et efficace, les hybr ides sont fabri 
qués par castratio n pui s par hybridation manuelles.

LES O UT ILS DE LA BIOTECH NOLOGIE

L'espèce S. melongena se prête aux manipulations in vitro et à la mise en œuvre
de nombreus es biotechn ologies (HINATA, 1986). La recherche est active dans ce
domaine aussi bien en Europe qu'en Amérique et en Asie (Chin e, Inde, Japon).

En Europe, et probablement dans certains pays asiatiqu es, on emploie couram
ment depuis une dizaine d' années l'androgenèse in vitro (DUMAS DE VAULX et
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CHAMBONNET, 1982 ; BORGEL et ARNAUD, 198 6). Cette technique permet de pro
duire des pl antes hapl oïde s (n), qu i rétabli ssent leur niveau normal de ploïdie
(Zn) spo ntanément ou après traitement à la co lchici ne. Elle perm et de réduire
les délais d'obt ention de matériel homozygote à partir d'un matériel de départ
hétéroz ygote et de simplifi er les analyses génét iques, pui squ'ell e court-c irc ui te
l' étape de la féco ndatio n en produisant des plantes issues directement de la
méiose.

D'autres techn iqu es ont été mises au point et ont déjà fait l'objet de diverses ten
tatives d'appli cation (FILIPPONE et al., 1992) , notamment dans le dom aine de la
résistance aux malad ies : la fusion de protoplastes et la régénération de plantes
issues de protoplastes (SIHACHAKR et al., 1994 ), la cultu re de cellules en présence
de tox ines d' agents pathog ènes (ALICCHIO et al., 1984; ASAo et al., 199 2), la
transformation génétique (GuRI et SINK, 1988 ; ROTINO et GLEDDIE, 1990; LEONE
et al., 1993; FARI et al., 1995b ; IANNACONE et al., 1995). La mi cropropagation in
vitro ne pose auc un pro blème. L'embryogenèse somat ique est fon cti onnelle
(ALI et al., 1991 ; LAKsHMANA-RAO et SINGH, 1991 ; MARIANI, 1992), de même que
d' autres méthodes de régénération de plantes, par exemple à partir d'axes hypo
cotylés (FARI et el., 1995a).

Ces out il s se développeront sans aucun doute dans les prochaines ann ées dans
les pays développés. Il est probabl e que 5. aethiopicum et 5. macrocarpon
n' en bénéfic ieront pas dan s un aven ir proche, co mpte tenu des moyen s
modest es mis en œuvre pour leur sélection et des progrès rapides que l' on
peut encore escompter des techniques de sélec tio n classiques. Cependant, on
notera que le groupe Gi lo de 5. aethiop icum a fait l'objet d'u ne premi ère ten
tat ive de transformation (BLAY et OAKES, 1996 ).

Le progrès génétique
et la diffusion des variétés

Les travaux majeurs de sélecti on

Dans les années 70, une product ion d'aubergines destinées au marché euro
péen s'est mi se en place aux Ant illes frança ises. Elle a entraîné la création d'un
programme spécifi que de sélection de 5. melongena pour la résistance aux
maladi es. Les premiers travaux visaient à con férer à la variété Flori da Market,
b ien adaptée au cl imat et produ isant des fruits de bonn e qu al ité, la résistance à
Ralston ia solanacearum de Ceylan SM164 (DALY, 1973). La descendance du
croi sement entr e Florida M arket et Ceyl an a été conduite en sélecti on généalo
giq ue avec pour critè res de tri la résistance à R. solanace arum et la co lo ratio n
du fruit. Cette sélection a abouti à la li gnée M adinina, qui possédait en effet
un e bonne résistance à R. solanac earum, mais était extrêmement sensib le à
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l' anthracnose des fruits due à Colletotri chum gloeosporioides. La résistance à
ce champ igno n a été trouvée dans une popul at ion d'auberg ines noires et
longues de l'île de la Trinité; el le est gouvernée par un gène dominant (KAAN,
1973). Cette source de résistance à l'an thracnose a été utilisée pour créer, avec
la li gnée M adinina résistante à R. so lanacearum, l'h ybride co mmerc ia l F

1
Kalenda, coobtention de l'IN RA et de l'IRAT (Institut de recherche s agrono
mique s tropicales et des cultures vivri ères).

Mais la résistance de Kalenda à R. solanace arum s'est révélée insuffisante dans
les condit ions de sa culture - intensive avec des rotations défavorabl es. Il est
donc apparu nécessaire d' entreprendre un nouveau programme de sélectio n
pour la résistance à R. solanacearum. Il a été mené par l'INRA en suivant la voi e
intr aspécifique et la voi e interspécifique (ANO et al., 1989). A partir des descen
dances de croisements intraspécifiques entre des varié tés résistantes - Taïwa n
Naga, Pusa Purple Cluster, Bornéo, Mayon, P1 2, Sinampiro - et la variété amé
liorante, Florida M arket, une sélection récurrente a été pratiqu ée sur deux cyc les
en triant les pl antes résistantes à R. so lanacearum. Cette sélection a permis
d'obtenir les familles RFM, qui possèdent un très haut niveau de résistance.
Grâce au cumul par croisement interspéc ifique de différents mécani smes de
résistance partiell e issus de S. melongena et des groupes Acul eatum et Gilo de
S. aethiopicum, des lign ées résistantes à la fois à R. solanacearum et à C. gloeo
sporioides ont été créées (ANO et al., 1991). Il faut également noter que, dans ce
cas, l' expl oitation de la variabili té interspécifique pour améliorer l'aubergine a
débouché sur une gamme de lignées adaptées aux cond it ions tropicales et pré
sentant des phénotypes variés pour la forme et la couleur des fru its.

L'INRA a également mené à la Guadelo upe des trav aux sur la résistance à
Phomopsis vexa ns et à Phoma sp., qui se sont heurtés à de mul tipl es di ff icultés
(G. Jacqu a, co mm. pers.). Par ai l leurs, des essais réal isés sur di fférentes
espèces de Solanum ont mis en évi dence la moin dre attirance de Thrips palmi
pou r S. torvum et le gro upe Gi lo de S. ae thiopicum . Pour cette dernière
espèce, il faut signaler le travail réalisé actuellement par le COH , au Sénégal,
pour intr oduire dans le groupe Kumba la résistance aux acariens (Tetranychi 
deae et Tarsonemi deae), à partir d'autres cultig roupes ou d' autres espèces.

Les sélectio nneurs privés, tant en Europe qu' en Asie, ont fait et font encore
progresser fortement la qualité des fruits et la spéc ial isation des cultivars pour
différents types de culture. Il demeure que les progrès décis ifs dans l' améliora
ti on génétique de l'aubergine résideront dan s le développement des pro
grammes de sélectio n pour la résistance aux maladies.

La multiplication et la diffusion des cultivars

La multipl ication et la diffusion des cultivars de S. melongena sont assurées
pour l' essent iel par des établ issements de sélectio n privés, qui les proposent
sur catalogues, généralement après avoi r procédé à leur inscription offic ielle .
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Pour S. aethiopicum et S. macrocarpon, des semences de variétés perfor
mantes sont parfois mi ses à la di spositi on des paysans par des organismes
pr ivés, parapubl ics ou publ ics, de façon très vari abl e d'un pays d' Afrique à
l' autre. En France, la société Techn isem s'est spécial isée dans le com merce de
semences potagères pour les pays tropicaux, notamment vi a sa filial e africaine
Tropi casem.
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La production mondiale de bananes, estimée à 74 millions de tonnes,
occupe le quatrième rang des productions agricoles. Les bananiers sont
cultivés dans plus de cent vingt pays des zones tropicales et subtropi
cales, sur les cinq continents. Les productions bananières ont un rôle
important dans l'alimentation, mais aussi sur le plan social, économique et
écologique.

Les bananes comestibles sont issues, pour l'essentiel, de deux espèces sau
vages diploïdes, Musa acuminata, dont le génome est noté A, et M. balbisiana,
de génome noté B. Les plantes de ces deux espèces produisent des fruits rem
plis de graines (planche V, 1). Elles se reproduisent aussi bien par voie sexuée
que par multiplication végétative à partir des rejets qui proviennent du déve
loppement des bourgeons axillaires portés par une tige souterraine. Leur évolu
tion et leur domestication par l'homme ont abouti à des variétés' stériles et
parthénocarpiques.

Les variétés actuelles sont généralement des clones triploïdes stériles et
aspermes, issus soit de la seule espèce M. acuminata (groupe AAA), soit de
croisements interspécifiques entre les espèces M. acuminata et M. balbisiana
(groupes AAB et ABB). On rencontre plus rarement des variétés diploïdes (AA
et AB) et des clones tétraploïdes de nature interspécifique.
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On distingue deux grandes filières de production : celle des bananiers en culture
pure, dont les fruits sont destinés à l'exportation, et celle des bananiers en poly
culture, destinés à l'approvisionnement des marchés locaux.

Les clones cultivés pour l'exportation - Grande Naine, Poyo et Williams 
appartiennent tous au même sous-groupe de bananiers triploïdes, les Caven
dish . Ils ne diffèrent entre eux que par des mutations somatiques portant sur la
hauteur de la plante ou la conformation des régimes et des fruits. Leur exploi
tation repose sur une monoculture de type agro-industriel, sans rotation, qui
fait appel à de nombreux intrants .

En revanche, la culture des bananiers destinés à la consommation locale
exploite une multitude de cultivars, adaptés à différentes situations culturales
ainsi qu'aux utilisations diversifiées et aux goûts variés des consommateurs.
Les systèmes de production de ces bananiers ne font généralement pas appel
aux intrants . Des bananiers diploïdes, proches des formes sauvages, sont
encore cultivés en Asie du Sud-Est. Sur les autres continents, ce sont les culti
vars triploïdes appartenant à différents sous-groupes - Plantains, Figue
Pomme, Lujugira, Gros Michel - qui sont les plus répandus.

Les bananes offrent de multiples usages. Elles sont consommées principalement
sous forme de fruits frais, mais aussi comme légumes cuits - c'est le cas des
Plantains - ou frits, comme les Pisang Awak. Elles font l'objet de nombreuses
transformations: chips, frites, beignets, purées, confitures, ketchup, mais aussi
alcool, vin et bière - la production de bière de banane est particulièrement
importante en Afrique de l'Est. La consommation de bananes par habitant et par
jour varie de 30 grammes à plus de 500 grammes dans certains pays d'Afrique de
l'Est. D'autres parties de la plante sont utilisées depuis des millénaires : le pseudo
tronc dont on tire des fibres texti les et des flotteurs (M. textilis appelé abaca), aux
Philippines, et les feuilles, qui servent à fabriquer des abris, des couvertures et
des emballages de cuisson. En Thaïlande, les bourgeons floraux de variétés parti
culières, les Pisang Awak, sont incorporés dans de multiples préparations culi
naires. Enfin, on attribue à certaines variétés des propriétés médicinales.

Cultivés dans le monde entier, les bananiers sont menacés par nombre de
maladies et de ravageurs. La lutte chimique, utilisée en culture intensive, est
inaccessible aux petits producteurs de bananes des pays en développement.
Pour certaines maladies aucune méthode de lutte chimique n'est d'ailleurs dis
ponible. Les travaux d'amélioration génétique ont donc porté en priorité sur la
recherche de variétés résistantes aux principales maladies.

L'amélioration des bananiers par croisement, amorcée dès les années 20, se
poursuit aujourd'hui dans cinq centres de recherche . La FHIA (Fundaci6n Hon
durefia de Investigaci6n Agricola), au Honduras, travaille sur l'amélioration des
bananiers d'exportation et des types « à cuire ». L'EMBRAPA-CNPMF (Empresa
Brasileira de Pesquisa Agropecuària, Centro Nacional de Pesquisa de Mandioca
e Fruticultura Tropical), au Brésil, vise l'amélioration des types locaux de bana
niers « dessert » . Le CRBP (Centre de recherches régionales sur bananiers et plan-
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tains), au Cameroun, et l'liTA (International Institute of Tropical Agriculture), au
Nigeria, mènent des recherches sur l'amélioration des bananiers Plantains sur le
continent africain. Ces quatre centres de recherche s'intéressent, pour l'essentiel,
à la création de nouvelles variétés tétraploïdes par croisement entre les variétés
triploïdes et des clones diploïdes, sauvages ou améliorés, porteurs de résistances
aux maladies. Le CIRAD, quant à lui, a opté dans sa station de la Guadeloupe
pour une autre stratégie de croisement qui vise à créer des variétés triploïdes
directement à partir du matériel végétal diploïde.

Parallèlement à ces activités de croisement, d'autres équipes ont concentré
leurs efforts, à partir des années 80, sur la mutagenèse et sur la sélection des
variants somaclonaux qui sont apparus à la suite du développement des tech
niques de culture in vitro pour la multiplication rapide et industrielle des vitro
plants de bananier. L'IAEA (International Atomic Energy Agency), basé en
Autriche, évalue actuellement le comportement de variétés mutantes induites
par l'application de rayons ionisants sur les bourgeons végétatifs. Pour leur
part, le QDPI (Queensland Department of Primary lndustry), en Australie, et le
TBRI (Taiwan Banana Research lnstitute), à Taïwan, pratiquent une sélection
clonale des variants pour aboutir à des variétés de banane d'exportation résis
tantes à la race 4 de la maladie de Panama.

Enfin, l'avènement des techniques de biologie cellulaire et moléculaire a favo
risé l'émergence d'équipes qui travaillent sur la transformation génétique des
bananiers. Des travaux de transformation par bombardement de particules sont
menés en Europe par l'université catholique de Louvain, en Belgique, et par le
ClRAD, en France, en partenariat avec l'université Paris XI et le CATIE (Centro
Agron6mico Tropical de Investigaci6n y Ensefianza), au Costa-Rica. L'univer
sité Cornell, aux Etats-Unis, a développé l'utilisation d'Agrobacterium tumefa
ciens pour transformer les bananiers.

Depuis 1994, toutes ces activités d'amélioration génétique sont coordonnées au
sein du réseau international des sélectionneurs de Musa, animé et soutenu par
l'INIBAP (International Network for the Improvement of Banana and Plantain).
Cet organisme international, placé sous l'autorité de l'IPGRI (International Plant
Genetic Resources lnstitute), a pour mandat de promouvoir, de soutenir, de
conduire et de coordonner les activités d'amélioration à l'échelle mondiale. Il a
ainsi pour mission de favoriser les échanges de matériel végétal et la circulation
des informations scientifiques entre les différents groupes de recherche.

L'organisation évolutive

La diversité des formes cultivées

Les bananiers sont des monocotylédones appartenant au genre Musa, de la
famille des musacées dans l'ordre des zingibérales. Le genre Musa est composé
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de quatre sections : Australimusa (Zn = 2x = 20), Ca/limusa (Zn = 2x = 20),
Rhodochlamys (Zn =2x =22) et Eumusa (Zn =2x =22). Cette dernière section
regroupe presque tous les bananiers cultivés . Si les bananiers sauvages sont
tous diploïdes (2n = 2x =22), les variétés cultivées sont quelquefois diploïdes,
souvent triploïdes (Zn = 3x = 33) et rarement tétraploïdes (Zn = 4x = 44).

LA BIOLOGIE ET LE MODE DE REPRODUCTION

Le bananier est une herbe géante, dont le pseudo-tronc, formé par l'emboîte
ment des gaines foliaires, mesure de 1 à 8 mètres (CHAMPION, 1963 ; figure 1).
Les feuilles sont émises par le méristème terminal de la tige vraie, impropre
ment appelée « bulbe», souterraine et de taille réduite. Le bourgeon situé à
l'aisselle de chaque feuille donne éventuellement naissance à un rejet. Le reje
tonnage est le mode naturel de reproduction des variétés cultivées. A la fin de
la phase végétative, le changement de fonctionnement du méristème central
provoque la croissance et l'allongement de la tige vraie au cœur du pseudo
tronc, puis l'émergence de l'inflorescence. L'inflorescence verticale, pendante
ou subhorizontale est indéfinie et forme une grappe. Elle est constituée de
spathes imbriquées, disposées en hélice, à l 'aisselle desquelles naissent les
rangées simples ou doubles de fleurs.

Ce sont les premières rangées de fleurs, couramment appelées « mains », qui
forment le régime de fruits. Ces premières mains contiennent des fleurs dites
femelles constituées d'un ovaire en position infère et d'étamines non fonction
nelles réduites à l'état de staminodes. Parfois, les étamines ne sont pas abor
tives et ces premières fleurs sont alors hermaphrodites. Chez les bananiers
cultivés, les ovaires des fleurs femelles se remplissent de pulpe pour former le
fruit, sans pollinisation ni formation de graines. La stérilité femelle est très
forte, voire totale, chez de nombreux clones . Cependant, les fruits de certains
clones cultivés produisent des graines lorsqu'ils sont pollinisés.

Après les fleurs femelles, apparaissent deux à trois mains de fleurs neutres avec
toutes les pièces florales avortées, puis les mains de fleurs mâles constituées, à
l'inverse des fleurs femelles, d'ovaires réduits, avortés, et d'étamines bien
développées. Chez certains cultivars, la croissance du méristème terminal de
l'inflorescence s'interrompt immédiatement après la sortie des premières fleurs
femelles. Mais, en général, la croissance de l'inflorescence se poursuit indéfi
niment pour former ce que l'on appelle le bourgeon mâle. S'il n'est pas coupé,
ce bourgeon mâle prolongera sa croissance jusqu'à la maturité des fruits et la
fanaison de la tige. Outre les espèces sauvages, de nombreux cultivars ont
gardé une certaine fertilité pollinique dans les fleurs mâles.

LES VARIATIONS AGROMORPHOLOGIQUES

La morphotaxonomie a permis de caractériser les différentes variétés de bana
niers et d'établir les bases de la classification botanique adoptée aujourd'hui
(tableau 1). Les organes aériens présentent une forte variabilité. Les variations des
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Figure 1. Représentation d'un bananier a u moment de la fructification , avec ses rejets,
et co upe longitudinale de la tige, d 'après C HAMPION (1967).

organes végétatifs portent prin cip alement sur la couleur du pseudo-tronc, sur la
présence et la couleur des macule s à la base des pétioles, sur la form e de la sec
tion du canal pétiol aire et sur la taill e et le port de la plante. On connaît égaIe
ment des chimères de couleurs et des variations parti cul ières dues au nanisme
- engorgement, ou déform ation des inflo rescences due à un emboîtement plu s
compact des gaines foli aires, aspect trapu des feuilles, inhibition des rejets.
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Les var iations les plus importantes sont cependant ce lles de l' infl orescence et,
en co nséquence, du régime. La tai lle , la form e et la couleur des fruits ain si que
la couleur de la pulpe sont autant de critères qui permettent de d iffé rencier les
fruits entre eux . A insi, les Plantains possèdent une pulpe ja une orangé, très
ferm e, qu e l' on ne retrouve pas chez les autres bananiers à cuire (Laknao,
Pop oulou, Bluggoe et Monthan). Les ban anes d'Afriqu e de l'Est sont très spéci
fi qu es et ut ili sées, selon les clones, pou r la cuisson ou pour la fabrica tion de
bière . Les bana nes dessert sont de goû t et de parfum d ivers: très sucré chez
certains culti vars diploïdes Pisang Mas, doux et acid ul é pour les Figue Pomme
du Brési l, neutre et un iversell em ent app réc ié pour la banane Cavendi sh
d'export ati on . La variabi li té morphol ogique du bo urgeon floral au stade mâle
s'exp rime, pour sa part, par des diffé rences dans la forme et dans la couleur
des bractées et des fl eurs mâl es. La durée du cycl e est une caractéristi que
variétale soumise à de fo rtes variations en fonction des conditions de culture .
Elle varie de neuf à d ix-huit mois selon les variétés, ce qui a une importa nce
certai ne dans le potent iel de production des plantations.

LA VARIABILITÉ GÉNÉTIQUE

Tou s les bananiers cu ltivés sont de nature hybride. Les étud es de cytogéné
tique ont d' abord montré que les cu ltivars présentaient tous une hétérozygotie
structurale. Cette hétérozygot ie résulte d'une spécia tio n ancestra le portant au
mo ins sur une et le plu s souvent sur deux ou troi s transloc ations réciproqu es
entr e paires de chromoso mes non homologues (FAURE et al., 1993). L'analyse
du génome nucl éaire à l' aid e des marqueurs RFLP a permis par la sui te de
co nfirmer la natu re hybride des bananiers cultivés et de préciser leur taux
d'h étérozygot ie (CARREEL, 1994 ).

Les bananiers à fruits comestib les de la secti on Eum usa proviennent pour l'essen
tiel des deux espèces sauvages M. acum inata et M. balbisiana (S IMMONDS, 196 2).
Même si l'origine bispéci fique des bananiers cultivés avait été suggérée par Kurz
dès 1865, ce n'est qu'à partir des travaux de cytogénétique de DODDS(194 3) que
la structuration du comp lexe d'espèces selon ses différents niveaux de ploïdie a
été forme llement étab lie . La classifica tion adoptée aujo urd' hui repose sur une
synth èse entre ces résultats et ceux de SIMMONDSet SHEPHERD (1 955), fond ée sur
la méthode taxonumérique des scores. Elle a permis de préciser la contribution
relati ve des deux espèces dans la cons ti tut ion des cultivars. Ai nsi, parm i les
nom breux caractères morphologiqu es qui permettent de caractériser un bana
nier , ces deux auteurs en ont retenu quinze, choisis pour leur stabi lité et leur
capacité à d iscrimin er les différents groupes de bananiers cu lt ivés. Chaq ue
caractère est noté sur une échelle de 1 à 5, où 1 cor respond à une expression
phénotypique des ban aniers sauvages de l'espèce M. ac um inata, génom e A,
et 5 à cel le des bananiers sauvages de l'espèce M. balbisiana, génome B. Pour
chaque cultivar, le niveau de ploïd ie et le score obtenu par l'addit ion des notes
pou r chacun des qu inze caractères détermi nent sa constitution génom ique et,
par conséquent, son appartenance à un groupe donné (tableau 2).
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Les principaux groupes génomiques sont AA, AAA, AAB et ABB. Au sein de
chaque groupe génomique, les cultivars qui dérivent les uns des autres par des
mutations de rejets et qui présentent donc une forte proportion de caractères
communs sont rassemblés en sous-groupes (tableau 1). Très récemment, l'ana
lyse du génome par les marqueurs moléculaires a permis de mesurer des dis
tances génétiques entre les clones cultivés (CARREEL, 1994). Ainsi, des clones
morphologiquement éloignés mais appartenant au même sous-groupe, comme
Lacatan et Petite Naine, chez les Cavendish, ou French et Vraie Corne, chez
les Plantains, sont génétiquement très proches et ne diffèrent entre eux que par
des mutations ponctuelles.

A partir de l'observation de l'ensemble des critères agromorphologiques, on a pu
établir des fiches complètes de description morphotaxonomique, qui regroupent
123 caractères. Grâce à ces fiches, il a été possible de confirmer la structuration
déjà établie et de distinguer les différents clones entre eux. Musaid, un logiciel
d'aide à la détermination créé par le CIRAD, permet de gérer aisément ces infor
mations (PERRIER et TEZENAS DU MONTCEL, 1990).

Le comportement des clones envers les maladies et les ravageurs révèle aussi
une forte variabilité génétique. On connaît des clones résistants et des clones
sensibles aux maladies foliaires comme les cercosporioses - maladie de siga
toka, provoquée par Mycosphaerella musicola, et maladie des raies noires, due
à M . (ijiensis (planche V, 2) - ou à la fusariose causée par différentes races de
Fusarium oxysporum f. sp. cubense. Dans le cas de la maladie des raies noires,
deux types d'interaction entre l'hôte et le pathogène ont été identifiés. Ils se tra
duisent par une résistance totale ou par plusieurs niveaux de résistance partielle
(FauRE et al., 1990). L'agent pathogène présente aussi une grande variabilité
génétique (CARLIER et al., 1996). Cest ainsi que M. acuminata burmannica de
type Calcutta 4, variété sauvage largement utilisée en amélioration pour sa résis
tance totale à la maladie des raies noires dans les conditions de l'Afrique et de

116



L'amélioration des plantes tropicales

l'Amérique centrale, s'est révélée sensible aux souches de l'agent pathogène
présentes dans certaines zones du Pacifique (FULLERTON et OLSEN, 1993).

LA STRUCTURATION DE LA DIVERSITÉ

ET L'ORGANI SATION DU COMPLEX E D'ESPtCES

Les banani ers sauvages séminifères du genre Mu sa, à l'origine de tous les
bananiers cultivés, se rencontrent en bordure de forêts et dans les clairières
humides des forêts de faibl e et moyenne altitude de la zone int ertropicale
d'Asie et de la zon e du Pacifique ouest.

L'aire d'e xtension de M. acuminata s'étend d'oue st en est, de la Birmanie à la
Nouvelle-Guinée, et couvre les Philippines et l'Indonésie. Sur cet axe, l'espèce
M. acuminata manifeste une forte diversité morphologique, structurée en sous
espèces (CHEESMAN, 1947). Les formes sauvages, de hauteur variabl e, sont souvent
grêles mais présentent d'amples variations dans la forme et la lon gueur des
régimes et des fruit s. Le rejetonnage de ces plant es est très variabl e : il est bien
développé pour les formes originaires de la pénin sule indo-malaise et inhibé pour
les plantes qui proviennent de Papouasie-Nouvelle-Guinée . La différenciation de
sous-espèces est due à l'isolement reproductif naturel dans lequel se sont trouvés
les bananiers du fait de la géographie de la région. Entre sept et neuf sous-espèces
ont été définies selon les auteurs (SIMMONDS, 1966 ; DE LANGHE et DEVREUX, 1960).

Le degré de parenté entre les sous-espèces de M. acum inata et les cultivars
d ipl oïdes (AA) et tr ipl oïdes a été établi à l'aide des marqueurs isoenzymatiques
(LEBOT et al., 1994) et RFLP des génomes nucléaires et cytoplasmiques. On a
ainsi montré la transmission maternell e du génom e chloroplastiqu e et la trans
mi ssion paternell e du génome mitochondrial (FAURE et al., 1994), ce qui a
permis de préciser l' origine des ban aniers cultivés. La plus grande part du
polymorphisme révélé chez les cult ivars diploïdes et triploïdes correspond à
celui des sous-espèces M. acuminata subsp. banksii, errans et malaccensis.
Toujours associée à l'une des sous-espèces précédentes, M. acuminata subsp.
z ebrina a parti cipé à l'élaborati on de plusieurs cu lt ivars. C'est ainsi, par
exemple, que l'on a pu relier le génome acuminata des sous-groupes AAB des
types Plantains, Popoul ou , Laknao et Ihol ena à la sous-espèce banksii, ou bi en
enco re montrer l' or igine intersubspécifique banksii-zebrina des banani ers AAA
de type Lujugira d'Afrique de l'Est. Les bananier s cultivés apparentés aux sous
espèces banksii, errans et microcarpa ont des fruits farineux, tandi s que ceux
qui sont apparentés aux sous-espèces malaccensis et zebrina ont des fruits à
saveur plus sucrée. Contrairement à ce qui est communément admis, le carac
tère farineux des bananiers à cuire triploïd es AA B et ABB n'est pas dû au
génome balbisiana mais à l'origin e du génome acum inata.

L'espèce M. balbisiana se rencontre de l'Inde aux Philippines en passant par la
péninsule indochi noise. Elle est absente des îl es indonésiennes. Son aire de
répartition se situe sensiblement plus au nord que celle de M. acum inata. Elle
est moins variable que M. acuminata : si lion peut différencier plus ieurs types
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proches, aucune sous-espèce n'a été reconnue. Les pl antes sont très vigou
reuses, avec un abo ndant rejetonnage et un très bon ancrage dan s le so l.
Général em ent , el les manifestent des résistances très for tes, mais rarement
totales, à la plupart des maladies. Leur hauteur excessive - 4,5 à 6 mètres 
constitue leur principal défaut. A l'inverse de l'espèce M . acum inata, aucune
pl ante parthénocarpique diploïde (BB) ou tripl oïde (BBB) ori gin aire de cette
seule espèce M. balbisiana n' a été trou vée.

Enfin, d' autres espèces sauvages ont part icipé, de façon margin ale, à l' élabora 
tion de quelques variétés cu ltivées. C'est le cas de M . schizocarpa, génome S,
section Eum usa, et de M . textil is, génome T, section Australim usa (CARREEL,
1994).

Les espèces sauvages apparentées

L'ORIGI NE DES FORMES CU LTiVÉES

Le caractère com estibl e des frui ts résulte de la combi naison de la parthénocarpie
et de la stéri lité. La parthénocarp ie, indépendante de la stérilité, constitue un
avantage sélectif pour la domestication, les fruits des bananiers étant alors plus
gros (Dtssxuw, 1987).

La distribution géographique actuell e des cultivars ainsi que les travaux de cyto
génétique (SIMMONDS, 1962) ont conduit à envisager que les premières étapes de
l' évolution des bananiers cultivés se sont déroulées dans la zone malaise, consi
dérée, en conséquence, comme le centre de dom estication pr im aire. Cepen
dant, CARREEL (1994), en s'appuyant sur l' étude des génomes cytoplasmiques et
nucléaires des différentes sous-espèces de M . ecuminete, avance l'hypothèse
que la parthénocarpie proviendrai t des sous-espèces banksii et/ou etren s, qui
sont or iginaires des îles phi lippines, du nord des Moluques en Indon ésie et de
Papouasie-Nouvelle-Guinée. Il convient donc de considérer cette région comme
le centre prim aire de diversification ; la zone malaise étant plut ôt un centre de
domesti cation secondaire, en particuli er pour les bananiers de type dessert.

L'évol uti on des banani ers se serait déroulée selon cinq étapes non lin éaires
mais inte rdépendantes (SIMMONDS et SHEPHERD, 1955 ; figure 2). Dans un pre
mi er temp s, l'homme aurait sélect ionné des types sauvages présentant un
début de parthénocarpie et de stéri l ité femell e. La mult iplication clonale et les
hybridations encore possibles à ce stade auraient ensuite permis d'accumul er
au sein des cultivars des mod ifi cations chromosomiques structural es à l'état
hétérozygote, ce qui a entraîné un renforcem ent de la stéril ité. La tripl oïdi e
résulterait de la pollini sation de gamétophytes non réduits par des dip loïdes
fertil es. L'appari tion ult érieure de tétraploïdes - seuls deux tétraploïdes natu
rels de bananiers ont été ident ifiés - serait due au même processus appl iqué à
des clones tripl oïdes. Ces quatre premi ères étapes, liées au mode de reproduc
tio n sexuée et à ses anomalies, auraient condui t à la structuration des form es
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Cultivars
triploïdes

Cultivars
·. tétraploïdes·

@"" ..

Balbisiiina

Figure 2. Sch ém a d 'é vo lution des bananiers, d 'après SIMMONDS et SHEPHERD (79 55).
s : sauvage, cv: cu l tivés.

cultivées en groupes et sous-groupes de clones. Enfin, le mo de de reprodu cti on
de ces cultiva rs, caractérisés par une forte stéril ité au moins femelle , est devenu
excl usivement végétatif. L'ut il isation par l'h omme de la multip l ication clona le
a favori sé les mut ations som atiques à l'intéri eur des sous-groupes et a abouti à
leur diversifi cation. L'e xtension et la dive rsification des Plantains en Afr ique de
l'Ou est i l lustrent parfa itement cette dernière étape.

Cette évo lution a porté sur les espèces présentes dans un biotope donn é. Elle a
donné naissance selon les cas à des cultivars monospécifi ques M . acum inata,
ou à des hybrides interspéc ifiques entre les espèces M . acuminata et M . belbi
siana, vo ire entre les sections Eumusa et Australim usa.
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LA DOM ESTICATION ET LA DISPERSION

Des traces fossiles de fruits typiques de bananiers datant de l' ère tertiaire
auraient été retrouv ées en Inde centrale. Bien que l' on di spose de peu d'infor 
mations, il semble que le bananier soit une des premières plantes qui aient été
domestiquée s dans le Sud-Est asiatique. La sélection par l'h omme n'a pas tou
jours été liée à la con somm ation des fruits et de nom breuses autres util isations
subsistent à travers le monde.

Avant notre ère, les bananiers étaient cu ltivés de l'Inde au Pacifique, du nord
de l'Australie à l'île de Taïw an, voire au sud du Japon avec M. besjoo, espèce
que l' on trou ve dans les jardins en France aujourd' hui. Ils ont été introduits
en Afriqu e par vagues successives. Il y a plu s de 3 000 ans, les Plantains et pro
bablement quelques diploïdes ont gagné les prem iers l'Afrique de l'Est, par
Pemba et Zanzibar, à partir du Sud-Est asiatique (DELANGHE, 1995). Les ethni es
de langues bantoues les ont diffusés ju squ'en Afriqu e de l'Ouest. De nos jours,
les Plantains ont presque disp aru de la côte d'Afrique de l'Est ; on les rencontre,
en revanch e, dans toutes les zones hum ides de l'Afriqu e du Centre et de
l'Ouest. Au v" siècle, une seconde vague d' introdu ction a concerné les bana
niers dits d'alt itude d'Afrique de l'Est : les Mutika-Lujugira, bananiers à bièr e et
à cui re provenant d'Indonésie, qui ont probablement transité par M adagascar.

Sur le continent américain, l' appariti on des bananiers de type dessert est liée à
la découverte du Nouveau Monde au xv" siècle. Cependant, certains auteurs
émettent l'hypothèse que des types à cui re - Plantains et Popoulou - seraient
arrivés plus tôt sur la côte ouest de l'Amérique du Sud, au Pérou et en Equa
teur, vers 200 avant notre ère directement à partir des Philippines (LANGDON,
1993). Cette co lonisatio n précoce pourrait exp liquer l'extension des banan iers
dans le Pacifique est, mais ces hypothèsesdemeurent controversées.

LES FL UX DE GÈNES

Dan s la zon e d'origine des bananiers, où les form es sémini fères sont toujour s
présentes, on a iden tif ié quelqu es hybrides entre les sections, comme le clone
Yaw a 2, qui est un cultivar tétraploïde de constitutio n génomique ABBT, ainsi
qu e de nombreux hybrid es interspécifiqu es, AB et AS. Co mpte tenu de la
varia bil ité observée dans l'espèce M . acuminata, des hybrides int ersubspéci 
fiqu es se rencontrent égalem ent à l' état sauvage.

Pour les variétés cultivées, les échanges de gènes sont limités par deux facteurs :
la stérilité des clon es et leur élo ignement du centre d'orig ine où se trouvent
encore les espèces sauvages fertiles. La stérilité des variétés cultivées résulte
avant tout de diverses anomalie s d' appari ement des chromoso mes durant la
méiose. Ces anomalies sont liées à l 'hétérozygoti e structurale des clones, à
l'h omologie partiell e des génom es acum inata et balbisiana chez les hybri des
interspécifiques et à la triploïdie de la majorité des cultivars, qui abouti t à la for
mation de gamètes déséquilibrés (BAKR Y et el., 1990). D'autres phénomènes li és
à l' expression des gènes entraînent des anomalies morphologiques et physiol o
giqu es des fleurs : asynchroni smes, décalage de récepti vité, etc.
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De ce fait, les échanges de gènes entre les bananiers sauvages et les banan iers
cultivés s'observent très rarement en conditions naturell es. Ils sont cependant
possibles et largement util isés par les programmes d'a mélioration généti que.

L'amél ioration génétique

Les types var iétau x

En matière de culture bananière, il con vient de di stinguer les productions des
tin ées au marché d'exportation de ce l les qui s'ad ressent aux marchés inté
rieurs, parfo is très importants com me en Inde, au Brésil et en Afrique, ou qui
relèvent de la culture de subsistance dans un système vivrier.

La culture de la banane pour l' exportation a connu depuis un siècl e plu sieurs
étapes (MAILLARD, 1986 ). Elle n' a vraim ent débuté qu'à la fin du siècle dernier:
dès 1870 en Jam aïque, où Baker organise les pre mières exportat io ns de
bananes Gro s M ichel vers les marchés d'Amérique du Nord; en 1880 , à partir
du Costa Rica, où Keith install e une fili ère équi valente. Deux ans plu s tard,
Fyffe, à partir des Canaries, commence d' appr ovi sionner le marché anglais
avec une autre var iété, Peti te Naine, du sous-groupe des Cavendish, présente
aux Canaries depu is le début du xv" siècle . La réfri gération des fru its durant le
tran sport débute en 1903 .

C'e st au cours de cette période pionnière que les méthodes de culture indus
tri ell e et d'exporta tio n massive d'un fruit fragi le ont été établies. La variété Gros
M ichel se caractérise par sa rusticité et la robustesse de ses fru its, qui permet de
les expédier sous la forme de régimes entiers, nus ou emballés. M ais sa haute
taill e n'autorisait que la plantation à faible densité - 800 plant es par hectare 
et rend ait diffi cil e le traitement des pl antes contre les maladi es fo liaires, qui
s'effectuait alors par aspersion sous frondaison. Cette variété était parfaitement
adaptée aux méthodes extensives pratiquées; les superficies occ upées par les
plantations de bananiers ne cessa ient de croître en Amérique centrale. Parall è
lement, la productiv ité des plantations baissait régul ièrement du fai t d'un flétris
sement des plantes dû à la forte sensibi li té de cette variété à un champignon du
sol, Fusarium oxysporum f. sp. cubense, qu i bouche les vaisseaux conducteurs
de la souche puis des gaines foli aires. Cette maladi e, dite de Panama, identifiée
dès 1903 au Costa Rica, a incit é les pl anteurs à prospecter sans cesse de nou
velles terres, aucu n traitement fongic ide n'étant efficace. Cette quête de nou
vell es terres a cessé dans les années 60 grâce à un programme de reconv ersion
lancé avec les variétés du sous-groupe des Cavendish, résistantes à la maladie
de Panama. Amorcée en 1945, cette reconversion ne s'est réali sée qu'au prix
d'une réo rie ntatio n des pratiqu es cultura les vers une fort e in tensificati on et
de changements dans les condi tio ns de transport des fruits , plu s fragil es. Elle
a entraîn é une rév ision des normes des march és d'Amérique du Nord, qui
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deva ient accepter une banane plus petite . Aupar avant, des systèmes de culture
intensive avaient été adoptés par les producteurs des Canaries, des Ant ill es fran
çaises et d'Afrique, qu i dès les années 30 avaient opté pour les Cavendish en
raison de leur meilleure résistance au vent et à la sécheresse.

Actuell ement, la total ité de la production des bananiers pour l'export ation pro
v ient du sous-groupe des Cavendish, où les cultivars ne di ffèrent entre eux que
par des mutations. Cinq clo nes, qu i se distinguent uniqu ement par leur taill e et
pa r qu elques caractè res assoc iés, ont été cult ivés par le passé: Lacatan ,
Valéry, Poyo, Grande Nain e et Petite Naine. Dans les itinéraires techniques
mal contrô lés, les producteurs choi sissaient des variétés de grande tai Ile (pl us
de 4 mètres), mo ins sensib les aux probl èmes d'engorgement des bo uquets
foliai res li és à des situatio ns de stress hydr iqu e ou nut rit ionn el. Cependant,
dans la mesure où les itin éraires techniques sont mieu x contrô lés maintenant ,
la sensibi li té aux coups de vent et la moin dre producti vité de ces variétés leur
fo nt préférer des variétés de taille interm édi ai re, plus produ ctives co mme
Grande Naine et Will iams.

Tou s ces cult iv ars de Cavendish, di stin cts d'un point de vue agrono mique,
sont diffi cil es à différenci er par les méthodes les plus fin es de la biologie mol é
culaire. Par ailleurs, i ls ont sensib lement le même comportement à l'égard du
complexe parasitaire. La producti on de banane dessert pour l' exportation, soit
10 à 12 mill ions de tonn es par an, est donc à la merci d' un nouveau patho
gène. C'est déjà le cas avec l' extension de la race 4 de F. oxysporum f. sp.
cubense, apparue sur les Cavendish dans les zones subtropi cales de produc
tion, en Afriqu e du Sud, aux Canaries, en Australi e et à Taiwan.

La production pour les marchés locaux, plus diversifiée, est esti mée à 64 mil
lion s de tonn es par an. La banane douce ou dessert représente 43 % de cette
production, la banane à cui re, 40 % et les 17 % restant sont des bananes d'ut i
li sati on mi xte (INIBAP, 1993). De nombreux cultivars de banani er génétique
ment très di fférents les uns des autres sont cult ivés en Asie du Sud-Est et dans le
Pacifi que. La diversité des cultivars existant au sein d'une même structure de
prod ucti on - champ, parcelle, explo itation - est d'autant plu s rédu ite qu'on
s'éloig ne du centre d'origine du complexe d'espèces pour al ler vers des régions
où seuls quelques exemplaires de bananiers ont été intr oduits. Ainsi , la produc
tion et la conso mmation du Brésil , l'un des tro is plus gros pays produ cteurs de
bananes au monde avec l'Inde et l'Ouganda, reposent pour l'essentiel sur des
variétés sucrées et acidulées appartenant aux sous-groupes des Figue Pomme et
des Pome. En Afri que de l'Ou est et du Centre, la production s'appuie sur les
bananes à cui re du sous-groupe des Plantains, qui com prend plus d'une cen
taine de cultiva rs. En Afriqu e de l'Est, ell e provi ent surtout des bananes à bière,
différentes des Plantains. Les Européens et les Nord-Am éricains ne consom
ment quasime nt que des Cavendish. A l' opp osé, les Asiatiques consomment
tout es sortes de banane : Pisang M as (la petite Figue Sucrée), Pisang Awak et
Lakatan, pou r les plus connues , mais aussi Pisang Tandok du sous-groupe des
Plantains, Gros M ichel et Figue Pomm e.
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Les objectifs de sélection

La priorité de tous les programmes d'amélioration génétique est, depuis les
années 20, la création de variétés résistantes aux maladies et aux ravageurs. Les
obj ectifs secondaires sont plus spécifiques des contextes socio-économiques de
la production et des sensibilités naturelles des variétés (tableau 3). Pour les
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(raies nOires, sigàtoka,
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bananes d'exportation, les travaux sont orientés vers la recherche de variétés
précoces, à forte productivité, avec des régimes parfaitement cylindriques,
dont la longueur des fruits est homogène ce qui facilite l'emballage et la com
mercialisation. Pour les marchés intérieurs, les variétés doivent présenter une
tolérance accrue aux contraintes biotiques et abiotiques. Elles doivent être
dotées de systèmes racinaires puissants, qui permettent un bon ancrage des
plantes dans le sol et une prospection efficace des ressources hydriques et
minérales. Enfin, elles doivent supporter des conditions rudimentaires de trans
port et de conservation . La préférence sera donnée aux variétés de petite taille,
moins sensibles aux coups de vents, qui provoquent la cassure des pseudo
troncs, voire le dessouchage des plantes.

Parallèlement, les développements récents de la biologie moléculaire, des
méthodes de transformation génétique et des techniques de culture de tissus
ont ouvert la voie à de nouveaux objectifs de sélection. L'introduction de
gènes exogènes dans les variétés actuelles permettra d'obtenir, probablement
dans un futur proche, des variétés résistantes aux viroses et aux principaux her
bicides. Dans un autre domaine, après les succès enregistrés sur la tomate, des
recherches sont maintenant engagées sur le bananier pour créer des variétés
qui présenteraient un ralentissement du mûrissage des fruits afin de faciliter
leur commercialisation. Enfin, certaines équipes envisagent d'utiliser des
bananes génétiquement transformées pour vacciner les populations humaines
des pays en développement.

Les méthodes d'amélioration génétique

LA CRËATION DE VARIABILITÉ

La stérilité des bananiers cultivés est un handicap pour le sélectionneur. Cepen
dant, cette stérilité n'est pas totale et certaines variétés peuvent produire quelques
graines lorsqu'elles sont pollinisées manuellement. La création de variabilité peut
donc s'effectuer par la voie sexuée. D'autres méthodes sont aussi utilisées: la
mutagenèse, la variation somaclonale et la transformation génétique.

LA CRËATION VARIËTALE PAR CROISEMENT

Deux stratégies radicalement différentes sont mises en œuvre pour le bananier.
La première vise à créer des variétés tétraploïdes, la seconde à obtenir des
variétés triploïdes .

L'obtention de variétés tétraploïdes

En dépit de leur forte stérilité, certaines variétés triploïdes produisent de rares
gamètes maternels non réduits (n = 3x = 33), qui, après pollinisation avec
un clone diploïde, sont à l'origine de graines contenant des embryons tétra
ploïdes capables de germer (MENENDEZ et SHEPHERD, 1975; BAKRY et HORRY,

1992a). La démarche consiste à associer l'intégralité du génome de la variété
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cultivée à un gé no me patern el haploïde porteur de résistan ces pour créer des
hybr ides proch es de la variété maternelle de référen ce et résistants aux mala
dies (figure 3). Développé dès 1922 pour confére r la rés istan ce à la malad ie de
Panama à la variété Gros Mich el, ce schéma a été repris avec d'autres variétés
de type dessert et à cuire pour la résistance à la maladie des raies noires et aux
nématodes. Les gamètes triploïdes du parent matern el étant fixés - ou très fai
blement variables en raison d'éventuelles recombinaisons -, tous les efforts
d' amélioration doivent porter sur les parent s patern els. Ceux-c i peu vent être
des espèces sauvages sans va leur agro no mique mais porteu ses de résistan ces,
ou bien , e t su rto ut, des clones d'é lite issus de l' am él ior ation inten s ive de
variétés dipl oïdes, qui asso cient des résistances aux ma lad ies, des tolérances
aux ravageur s et de bonnes caractér istiques du régime (ROWE et ROSALES, 1993).
Cette dém arch e présente l'avantage, si ces cara ctères sont transmis à la des
cendance, de prod uire en une seule hybridation des individu s résistant s aya nt
un bon potenti el de production.

PaIent m,!~èri1e l
-'2 n =3x ';; 33

.;:,," .:." ;,

Gamètes maternels

.,,;~v'lr i tb,~ê .' . ..
Que lques gamètés non réduits
- n =3 3

Fusion des gamètes -

Parent paternel
2n = 2x ;; 22

Gamètes paternels
n '" 11

.tylélange d' embryons euploïdes et aneuploïdes
Zn = 22, 23, 24... 33; 34 .. . 44... 77

t
1

Hybrides tétraploïdes à sélectionner

Figure 3. Création de varié tés tétraplo ïdes par restitution des gamètes m aternels de
varié tés triplo ïdes.
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Pour le sous-groupe des Plantains, les programmes de la FHIA, de l'liTA et du
CRBP ont abouti à de nombreux hybrides en suiv ant cett e dém arche. Ces
hybrides proviennent principalement de croisements avec une espèce
sauvage - le clone Calcutta 4 de M. a. burmannica, au CRBP et à l'liTA - et
avec des clones diploïdes amél iorés - SH3142 à la FHIA et MS3, au CRBP.
Ces génotypes sont résistants à la maladie des raies noires et possèdent généra
lement des caractères agronomiques plus intéressant s que leur parent
maternel: des régime s plus gros, un meilleur rejeton nage et une taill e réduite
(VUYLSTEKE et al., 1993). Cepend ant, bien que la majorité de ces génotypes ait
une qualité de fruit acceptable, très peu d'entre eux atteignent la qual ité cul i
naire des parents maternels.

Pour les ban ani ers dessert de typ e Prata, le CNPMF au Brésil a créé des
variétés tétraploïdes, résistantes à la maladie de Panama et très productives, en
pollinisant des variétés douces et acides, traditionnelles de ce pays, avec le
c lone Calcutta 4 et la vari été diploïde P. Lilin (SHEPHERD et al., 1994) . Ces
variétés sont maintenant plantées dans les zones où la mal adie de Panama
interdit la culture des variétés traditi onnelles. A la FHIA, un bananier de type
Prata nain a été croi sé avec le diploïde amélioré SH3142. Le cultivar FHIA01
qui en est résulté présente de bonnes car actéristiques de résistance à la
mal adie des raies noires, aux nématodes et à la maladie de Panama. Il est
connu aujourd 'hui sous le nom de Goldfinger. D'autres hybrides ont été pro
duits selon ce même schém a de croisement. Cette démarche, en dépit de ses
succès récents, n'a tout efois pas que des avantages. Elle se heurte en effet à un
certain nombre de contraintes, à commencer par la faible fertilité des parents
femell es, qui impose un lourd trav ail de pollinisation pour disposer d'un
effectif suffi sant de descendances (tableau 4). Les pl antes ont un port retom 
bant, caractéristique des clon es tétraploïdes, qui leur confère une tendance à
la cassure des pétioles des feuilles en période ventée. Enfin, plus fertiles que
les triploïdes, el les produisent parfo is des graines, très dur es, qui rendent les
fruits impropres à la consommation. Les essais de rétrocroisement de ces tétra
ploïdes avec d'autres diploïdes améliorés n'ont jamais débouché sur la pro 
duction d'hybrides tr iploïdes intéressants en raison des recombinaisons lors de
la méiose du parent maternel tétraploïde. C'est donc une amélioration en
cul -de-sac, qui interdit l'emploi des méthodes de récurrence pour améliorer le
parent polyploïde (STOVER et BUDDENHAGEN, 1986) .

La c réatio n de vari ét és triploïdes

Le CIRAD a mis au point une stratégie originale d'amélioration fondée sur la
création de triploïdes à part ir d'un matériel végétal diploïde, naturel ou amél ioré
(BAKRY et al., 1990) . Après avoir été sélectionnés, les meilleurs diploïdes sont
traité s à la colchicin e pour former des auto ou des allotétraploïdes (figure 4).
Ces tétraplo ïdes sont croisés avec d' autres diploïdes afin de produire des indi
vidus triploïdes. Cette démarche a au moins quatre avantages: les structures
génétiques sélectionnées au niveau diploïde sont conservées, en totalité ou en
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Tableau 4. Cornpàraison de la fertilité des géniteurs et des taux d'obtention ëtde
.sélection QE)s ~y~~ldes dans lesd~u)(strat~gies q~ croisement du.bananier. .
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partie, dans les triploïdes finaux ; la nature triploïde des hybrides leur confère la
stérilité souhaitée; l'utilisation de parents sauvages très fertiles permet de pro
duire dans certains cas de nombreuses descendances triploïdes dans lesquelles
il est aisé d'opérer une sélection (tableau 4); cette méthode de création permet
d'exploiter la grande diversité du matériel végétal diploïde. Elle offre de plus la
possibilité d'intégrer à tout moment de nouveaux crit ères de sélection - grâce à
l'emploi de nouveaux parents - pour répondre rapidement soit à l'apparition
de races de ch ampignons pathogènes jusqu'alors inconnues, soit à d'autres
objectifs de sélection. Ce travail de création repose sur une bonne connaissance
préalable des ressources génétiques disponibles.

Les génotypes destinés au trait ement à la colchicine sont sélectionnés en fonc
tion du type de bananier à créer - à cuire ou dessert -, de leurs caractéris
tiques agronomiques, de leur comportement à l'égard des maladies et de leur
fertilité paternelle et/ou matern elle. Des diploïdes améliorés par rapport aux
parents, notamment avec une résistance accrue à la maladie des raies noires,
peuvent être obtenus par croisement.
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Grâce au traitement à la colchicine des bananiers diploïdes en prolifération in
vitro, on a pu produire de nombreux autotétraploïdes AAAA et allotétraploïdes
AABB, identifiés par cytométrie en flux. Le croisement de ces diploïdes dou
blés avec d'autres clones diploïdes a donné des hybrides triploïdes mono et
interspécifiques (figure 4). Les premières observations montrent que, par rap
port aux diploïdes, les triploïdes AAA et AAB se caractérisent par une vigueur
plus forte et par des régimes de taille et de poids moyen plus élevés. La varia
bilité interfamille des descendances dépend largement des couples de parents
choisis . Elle est dans tous les cas bien supérieure à la variabilité intrafamille .
Alors que le caractère de parthénocarpie ségrège dans les descendances tri
ploïdes lorsque M. balbisiana (clone sauvage) est utilisé comme parent
femelle, on n'observe aucune ségrégation pour ce caractère dans les descen
dances AAA, où les deux parents acuminata sont des cultivars. En 1995 , le
ClRAD a sélectionné plusieurs hybrides AAB de type dessert obtenus à partir
de croisements entre un clone de M . balbisiana, utilisé comme parent femelle,
et divers autotétraploïdes de M. acuminata (AAAAcv), pris comme parents
mâles - IRFA909 et IRFA91a, entre autres (planche V, 3).

Figure 4. Schéma de synthèse des variétés trip/aides à partir de clones diploïdes. s : sau
vage, cv : cultivé.

LES AUTRES MËTHüDES DE CRËATlüN VARIËTALE

La micropropagation des bananiers par la prolifération de méristèmes végéta
tifs in vitro a connu un essor remarquable au cours de la dernière décennie.
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Cette méthode est maintenant largement utilisée pour échanger du matériel
génétique, mais aussi pour produire du matériel de plantation. De nombreuses
variations morphologiques et agronomiques sont apparues sur les plantes
issues de prolifération in vitro (VUYLSTEKE et al., 1991). C'est pourquoi, face aux
résultats décevants de l'amélioration conventionnelle des bananiers d'exporta
tion de type tétraploïde, plusieurs équipes de recherche se sont attachées à
accroître la variabilité des bananiers du sous-groupe des Cavendish en exploi
tant ces variations somaclonales (DANIELLS et SMITH, 1993) ou en provoquant
artificiellement des mutations.

Les variations somaclonales

En opérant une sélection récurrente en plusieurs cycles successifs, qui compor
tent chacun une phase de multiplication in vitro et une phase de sélection au
champ, on a identifié des clones de Cavendish porteurs de nouveaux carac
tères de résistance aux agressions, de qualité des fruits et de productivité.
Parmi les vitroplants d'une variété traditionnelle de Cavendish sensible à la
race 4 de la maladie de Panama, un clone variant et résistant à la maladie, Pei
Chiao, a été sélectionné à Taïwan. Ce clone est porteur de caractères agrono
miques défavorables, mais, après avoir été multiplié in vitro, il a donné une
autre sélection, Tai-Chiao nO l , résistante à la maladie et améliorée pour les
caractéristiques de la production (TANG et HWANG, 1994).

La mutagenèse expérimentale

Pour élargir le registre des variations génétiques au sein des Cavendish,
d'autres équipes se sont attachées à provoquer des mutations artificielles
par des traitements chimiques ou physiques - rayons gamma à des doses
de 20 à 60 grays. D'une manière générale, les traitements mutagènes sont
appliqués sur des proliférations de bourgeons cultivées in vitro. Les plantes
régénérées présentent de nombreuses modifications de stature, de forme
des feuilles, de croissance des rejets et de conformation des régimes (NovAK
et al., 1990) .

L'IAEA a ainsi sélectionné un clone Grande Naine, GN-60A, plus précoce et
dont les régimes sont plus cylindriques et plus gros et les qualités organolep
tiques supérieures. A partir d'un bananier Cavendish extra-nain, Dwarf Parfitt,
connu pour sa résistance naturelle à la race 4 de la maladie de Panama mais
sans valeur commerciale, le QDPI a créé, quant à lui, un mutant plus grand,
Giant Parfitt, qui a conservé cette résistance, mais dont la valeur agronomique
et commerciale est acceptable.

LES BIOTECHNOLOGIES

L'amélioration génétique des bananiers bénéficie des apports des biotechnolo
gies. Certaines sont d'ores et déjà utilisées en routine pour renforcer l'efficacité
des programmes conventionnels .
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Les marqueurs moléculaires

Les marqueurs moléculaires RFLP, nucléaires et cytoplasmiques, ont été
employés chez le bananier pour mieux gérer les ressources génétiques. Ils ont
permis de caractériser la variabilité génétique, de déterminer le taux d'hétéro
zygotie des clones et de préciser les relations phylogénétiques entre les formes
sauvages et les formes cultivées (CARREEL et al., 1994). Récemment, le mar
quage par PCR de la diversité génétique a été mis au point afin de disposer sur
le terrain de technologies non radioactives de marquage du génome. Grâce à
ces marqueurs, les sélectionneurs pourront développer de nouvelles stratégies
de croisement fondées sur une connaissance plus fine du génome.

La première carte génétique du bananier a été établie à partir de 90 locus 
58 marqueurs RFLP, 4 marqueurs isoenzymatiques et 28 marqueurs RAPD.
Parmi ces locus, 77 ont pu être répartis en 15 groupes de liaison et 13 locus
indépendants. Cette carte a été complétée avec 30 marqueurs microsatellites.
Une deuxième carte a été dressée: elle comporte plus de 300 marqueurs
répartis en 11 groupes de liaison, ce qui correspond au nombre génomique de
base des bananiers (NOYER et el., 1997). En combinant ces deux cartes, il a été
possible d'ébaucher une carte schématique à partir de 130 marqueurs spéci
fiques de locus . Elle pourra être mise à profit pour opérer une sélection assistée
par marqueurs.

La culture d'embryons zygotiques

Les graines de bananiers qui résultent de pollinisations manuelles sont souvent
mal formées et parfois immatures. En semis de pépinière, leur taux de germina
tion est très faible, de l'ordre de 0 à 25 % selon les croisements . Le sauvetage
d'embryons in vitro permet d'augmenter très significativement ce taux, qui
peut atteindre 95 % dans les conditions optimales d'utilisation (BAKRY et
HaRRY, 1992a). Dans les programmes d'amélioration des bananiers, il est pos
sible, grâce à cette technique, d'accroître l'effectif des descendances et
d'accéder à de nouvelles combinaisons parentales.

L'embryogenèse somatique

Dans le genre Musa, l'embryogenèse somatique vise essentiellement deux
objectifs: la mise au point de nouvelles techniques de micropropagation per
formantes et l'élaboration de systèmes de régénération cellulaire nécessaires
au développement des programmes d'amélioration non conventionnelle.

La technique a été appliquée avec succès aux embryons immatures diploïdes,
puis aux tissus végétatifs (NOVAK et sl ., 1989 ; DHm'A et el., 1991) et aux tissus
floraux (ESCALANT et al., 1994). La régénération des plantes par embryogenèse
adventive et par suspensions cellulaires a récemment progressé (COTE et el.,
1996; planche V, 4). Ces méthodes d'embryogenèse ont été développées avec
des génotypes très différents: des cultivars de bananiers dessert et de bana
niers à cuire d'intérêt agronomique ainsi que des clones diploïdes utiles pour
l' amél ioration génétique.
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La cryoconservation

La cr yocons ervation peut être pr atiqu ée sur des suspe nsions ce ll u la ires
embryogènes et sur des méristèmes proliférants . On envisage de l'utiliser
pour con server à long term e les ressources génétiques des bananiers. Cette
techniqu e év ite le repiqu age des plantes in vitro, qui représente une lourde
charge de travail pour les grandes co ll ect ions et peut engendrer des muta
tions et occas ionner des pertes d'accession s du fait de contaminat io ns ou
d'erreurs (PANIS et e l., 1990). Associée à l' embryogenèse somatique, la cryo
conservation permet aussi de stocker, sous la form e de suspensi ons cellu
laires co ngelées, une production industrielle de vitroplants . Elle offre la pos
sibilité de vé r i fier la qu alité et la conform ité du matériel sto ck é : une
éva luat io n agro nomique peut être effectuée sur un échanti ll on de pl antes
issues de la décon gélation et de la régénération .

Les haplométhodes

A l' exception des ban aniers sauvages, tous les diploïdes exploités pour les
hybridations présentent une hétérozygoti e génique, de 20 à 70 %, et une hété
rozygot ie structurale - translo cations et inversions de portions de chromo
somes. Ces deux types d'h étérozygot ie renforcent la stéri li té des diploïdes et
entraîn ent une forte variabilité des populat ions gamétiques quand ell es existent.
L'effi cacit é des programmes d'amélioration pourrait être accrue si l'on disposait
de lign ées plus fertil es.

Les premi ères pl antes androgénétiques de bananier ont été obtenues par la
culture d'anthères chez le clone sauvage Long Tavoy de M. acumi nata (BAKRY
et Ha RRY, 1992b). Les facteurs qui gouvernent l'inducti on des cals androgéné
tiques - stades de prélèvement des anthères, milieux de culture - et la régé
nérati on de plantes entières ont été préci sés par la suite. A ce jour, de nom
breux cals et plu sieurs plantes haploïdes et diploïdes ont été produits à partir
de différents clones de M. acum inata et de M. balbisiana.

La culture de protopl astes et les fusions somatiques

Des plantes entières du cultivar Bluggoe (ABB) ont été régénérées à partir de
protopl astes isolés de suspensions cell ulaires embryogènes et cult ivés sur des
couches nourrici ères de Lalium (MEGIA et s l., 1993). Elles font actuelle ment
l'objet d'une éva luatio n agronomique afin de déterminer l'incidence de l' étape
« protoplastes » sur les variations somaclonales.

A la suite de ces premiers résultats, l' équipe de l'université Paris XI, en France,
s' est engagée dans des travaux de fusion somatique, qu i pourraient consti tuer
un appui préci eux aux programmes d' améliorat ion conve ntionne lle. Cette
techn iqu e perm ettr ait d'accé lérer les cro isements ou même d'effectuer des
croi sements difficil es ou impossibles à réaliser par hybr id ation classique du fait
de la stéri l ité de certains géniteurs dipl oïdes. On envi sage, dans un premi er
temps , de procéder à des hybridation s somatiques ent re des banani ers
diploïdes pour créer des tétraploïdes pu is, par rétrocroi sement, des tripl oïdes.
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Dans un deuxième temps, le développement des haplométhodes devrait per
mettre de fusionner des protoplastes haploïdes et diploïdes pour créer directe
ment des nouvelles variétés triploïdes.

La transformation génétique

Les travaux de transformation génétique sont très récents chez les bananiers.
Ils ont été consacrés, pour l'essentiel, à la mise au point des méthodes de
transfert de gènes. Ils sont menés dans plusieurs centres de recherche, entre
autres l'université catholique de Louvain, le BTI (Boyce Thompson Institute for
Plant Research) associé à l'université Cornell, le CATIE, l'IAEA et le ClRAD.
Ainsi, des bananiers transformés ont déjà été produits par bombardement de
particules sur des suspensions cellulaires (SAGI et el ., 1995) et par inoculation
d'Agrobacterium tumefaciens sur des sections de méristèmes végétatifs cultivés
in vitro (MAyet al., 1995) .

Le transfert de gènes d'intérêt agronomique pourrait cependant débuter dans
un avenir proche. Il portera en priorité sur les gènes de résistance aux virus
- cucumber mosaic virus, banana bunchy top virus - pour lesquels il n'existe
pas de bananiers naturellement résistants. Des stratégies d'acquisition de ces
résistances par transformation génétique sont d'ailleurs disponibles. D'autre
part, les dégâts considérables occasionnés par les charançons et les nématodes
justifient la mise en place rapide de programmes de recherche sur les inhibi
teurs de protéases et les gènes de Bacil/us thuringiensis. Les ravages dus aux
champignons du genre Mycosphaerel/a motivent déjà la recherche de gènes
de résistance - chitinases, protéines antifongiques.. . Plusieurs équipes envisa
gent également de modifier les voies métaboliques qui contrôlent le mûrissage
- gène antisens de la 1-aminocyclopropane-1-carboxylate synthase.

La production, dans la banane, de l'antigène de l'hépatite B pour disposer d'un
vaccin oral est en cours d'étude au BTI. Cette démarche demande maintenant
à être validée. Elle pose de surcroît de nombreuses questions de bioéthique.

Les progrès génétiques
et la diffusion des variétés
Jusqu'à présent, la diffusion de nouvelles variétés hybrides de banane d'exporta
tion, sélectionnées pour leur résistance à la maladie de Panama, n'a pas connu
un franc succès. Cette situation résulte probablement du fait que les perfor
mances agronomiques de ces hybrides n'ont jamais égalé celles des Cavendish ,
qui sont encore résistants à la maladie dans la plupart des zones de culture.
D'autre part, les organisations professionnelles, estimant que l'apport massif
d'intrants, notamment de pesticides, peut encore améliorer la productivité des
cultures, ne considèrent pas le recours aux variétés améliorées comme prioritaire.
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Cependant, sous l'effet conjugué des pressions parasitaires et de l'évolution
des habitudes alimentaires, la situation évolue. En Amérique centrale, l'appari
tion de souches de M . (ijiensis résistantes aux matières actives utilisées rend la
lutte chimique de plus en plus coûteuse et de moins en moins effi cace. De
même, dan s les aires marginales de production où le climat est plus froid,
l'extension de la race 4 de F. oxysporum f. sp. cubense empêche la culture des
variétés de Cavendish , qui sont sensibles à cette souche. D'autre part, les
consommateurs des pays développés recherchent maintenant des produits plus
diversifiés : fruits de forme et de saveur nouvelles, bananes produites selon des
pratiques culturales plus respectueuses de l'environnement. Pour répondre à
cette demande et conquérir des parts de marché, les producteurs devront
nécessairement s'appuyer sur de nouvelles variétés .

Les progrès génétiques

LES VARIÉTÉS DE BANANE D'EXPORTATION

Par la sélection de variants somaclonaux, le TBRI a créé une nouvelle vari été
de Cavendish, résistante à la race 4 de la maladie de Panama. Enregistrée sous
le nom de Tai-Chiao n? 1 en 1992, cette variété a entraîné un regain des expor
tations taïwanaises de bananes, qui avaient cessé au début des années 90. En
1997, plus de 1 000 hectares, sur les 5 000 en production que compte Taïwan,
ont été plantés avec cette nouvelle variété. L'expansion de Tai-Chiao n? 1
est maintenant limitée en raison de ses faibles performances agronomiques
dans les situations pédoclimatiques difficiles, en particulier durant l'hiver, à
basse température. Ce clone est également assez sensible au corky scarb,
maladie causée par des piqûres de thrips sur la peau des fruits (S.c. Hwang,
comm. pers.).

LES VARIÉTÉS DESTINÉES AUX MARCHÉS LOCAUX

La diffusion de nouvelles variétés pour les marchés locaux, bien que relevant
de préoccupations plus récentes, est certainement plus avancée que celle des
bananes d'exportation . La lutte chimique étant inaccessible pour la majorité
des petits producteurs en raison de son coût, seules les variétés naturellement
résistantes aux maladies peuvent leur garantir une production satisfaisante. Les
exigences de productivité, de présentat ion , de calibrage et de durée de vie des
fruits sont aussi moins fortes dans ces systèmes de production. En consé
quence, les variétés nouvellement créées ont trouvé un accueil très favorable
auprès des structures professionnelles pour alimenter les marchés locaux en
fruits frais et en légumes à cuire.

Entre 1988 et 1990, la FHlA a autorisé la diffusion de son matériel hybride par
l'INIBAP, en contrepartie d'une aide financière. Un programme international
d'essai a fixé le cadre de cette diffusion à quelques instituts de référence
capables d'évaluer les mêmes hybrides selon des procédures standardisées,
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dans des éco logies différentes. Durant la prem ière phase de ce programme,
sept hybrides tétraploïd es de la FHIA on t été testés pou r leur résistance aux
cercosporioses. A l'issue de cette phase, trois hybrides - FHIA01 , FHIA02 et
FHIA03 - ont été retenus. L'intérêt de FHIAOl comme banane dessert a été
con fi rmé en Au strali e, ce qu i a entraîné son enreg istrement offic ie l sous le
nom de Goldfinger. Cet hybride est tol érant au froid et sa pulpe, plus ferme,
est de meilleure qu alité sous les latitudes subtrop icales que sous les climats
tropicaux. Un autre de ces hybr ides, FHIA03, a lu i aussi été exp loi té comme
banane à cuire : à Cuba, sa culture couvre plus de 1 000 hectares.

La sélectio n de ces trois hybrides par la communauté int ernationale a eu po ur
effet de dy namiser les activités de la FHIA et des autres programmes d'a mé
li oration génétique appelés à participer aux phases sui vantes en prop osant
de nouveaux hybrid es. D' autres clones, entre autres IRFA90 9, IRFA91 0 et
FH IA 21, résistants à la maladi e des raies noires, sont en cours de diffusion.
FH IA 21 est maintenant cultivé au Honduras, où les consommateurs préfèrent
son fruit à celui du ban anier Plantain traditi onn el (P. Rowe, comm. pers.)

Parallèl em ent, des accessions naturell es de bananiers ont été diffusées par
les centres scienti fiques et l'INIBAP. Leur comportement à l' égard des mala
dies a été éva lué dan s des co nd it ions parti cul ières d'env i ro nneme nt, en
alti tude notamment. Placées dans de nouveaux contextes, ces accession s
on t révé lé un potenti el agrono mique insoupçonné. Leurs performances ont
in cité les agric ulteurs à les exp lo iter: c' est le cas du clon e de Plantains
M bour ou kou nO l , co llecté au Cameroun. Il a été évalu é par l'IRFA (Institut
de recherches sur les fru its et agrumes) et par le CRBP, au Camero un, puis
par le CIRAD, aux Antill es, avant d' être diffusé avec succès en Colombi e
sous le nom d'Afri ca.

La multiplication et la diffusion des cultivars

Compte tenu de la stéri lité des bananier s cultivés, ce sont les rejets qui consti
tuent le matériel habitu el de pl antation . Les principau x défauts des rejets sont
leur médiocre qualité sanitaire - présence de ravageurs, contaminatio n par
des virus, des bactéries ou des champignons -, leur enco mbrement et l'irré
gularité de leur multipli cation .

LA M ICROPROPAGATIO N IN VITRO

Depui s une di zaine d'années, les techn iques de mi cropropagation par bo ur
geonnement in vitro ont introduit des changements majeurs dans la culture des
banani ers. Av ec un marché annu el proche de 20 milli ons de vitropl ants, le
bananie r est l'une des plantes de grande culture les plu s mult ipl iées in vitro.
L' intérêt du vitropl ant tient à sa bonne qualité sanitaire à l'égard des ravageurs,
des bactéries et des champignons, à sa rapidité de mul tipli cation et à ses per
formances agronomiques.
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L'utilisation de vitroplants garantit, en particulier, un meilleur contrôle des
infestations racinaires par les nématodes de l'espèce Radopholus similis, l'une
des principales contraintes de la culture. Associés à des techniques culturales
comme la jachère, les vitroplants permettent de réduire la fréquence d'applica
tion des traitements nématicides.

La rapidité de multiplication des vitroplants est considérable : à partir d'un
rejet, on obtient en une année une dizaine de rejets; par bourgeonnement
in vitro, on produit, dans le même laps de temps, un millier de vitroplants. Il
est également possible de procéder à la multiplication traditionnelle contrôlée
en pépinière de plants provenant de culture in vitro. Cette méthode peut
s'avérer efficace pour diffuser des plants améliorés quand il n'est pas possible
de produire et d'acclimater des vitroplants à proximité des zones de culture.
Elle convient à la diffusion des bananiers Plantains pour les cultures d'auto
consommation.

D'un point de vue agronomique, les vitroplants se distinguent par un dévelop
pement à la fois plus rapide et plus homogène et par une productivité généra
lement supérieure à celle du matériel de plantation classique.

Les techniques de multiplication des bananiers par bourgeonnement in vitro
ont fait l'objet de nombreuses publications (CRONAUER et KRIKORIAN, 1986, pour
revue). Les techniques d'embryogenèse somatique, actuellement mises au
point dans plusieurs laboratoires, pourraient conduire à une réduction des
coûts de production des vitroplants, à la condition qu'elles permettent de régé
nérer des plants conformes du point de vue agronomique.

La contamination des plants à multiplier par les virus est contrôlée, de même
que le risque de variations somaclonales. Il est indispensable de maîtriser ces
deux étapes pour garantir la qualité sanitaire des vitroplants et leur conformité
(COTE et ei., 1993).

LE CONTRÔLE SANITAIRE DU MATÉRIEL DIFFUSÉ

Le passage par la culture in vitro n'élimine pas systématiquement les virus
présents dans le matériel initial. Les plants produits doivent donc subir un
certain nombre de contrôles, en particulier pour dépister une contamination
par le banana bunchy top virus ou par les mosaïques - en plage, en tirets et
des bractées. La procédure suivie dans le cadre du programme d'échange de
matériel génétique de l'INIBAP comprend trois étapes. Elle s'applique à des
accessions d'origines géographiques diverses, qui présentent un intérêt agro
nomique, mais dont l'état sanitaire n'est pas connu (JONES et CARUANA, 1993).
Dans un premier temps, on produit un clone par cultrure in vitro, puis on
plante quatre plants issus de ce clonage en serre dans les conditions opti
males de multiplication des virus. Ces plants sont soumis pendant six mois
à divers contrôles - test ELISA, microscopie électronique, hybridation
moléculaire. Cette indexation permet d'établir le « passeport » sanitaire de
l'accession.

135



L'amélioration des plantes tropi cales

Le centre international de transit des bananiers de l'INIBAP, situé au sein de

l'université catholique de Louvain, en Belgique, en dehors des zones de pro

duction, assure la réception du matériel végétal et sa mise en culture in vitro.
Plusieurs centres disposant d'un laboratoire de recherche en virologie, comme

le CIRAD en France et le QDPI en Australie, procèdent à l'indexation du maté

riel. Une fois le contrôle terminé, l'accession reconnue comme indemne est

disponible sous la forme de cultures in vitro.

Dans l'optique de la production commerciale d'un clone donné par culture in
vitro, la démarche proposée par le CIRAD consiste à identifier ou à créer des

parcelles de production de rejets - éventuellement placées à l'abri des conta

minations par les insectes - dont l'état sanitaire des plantes mères et des rejets

est connu et régulièrement vérifié .
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Le cacaoyer

Albertus B. Eskes, Claire Lanaud

Le cacaoyer, Theobroma cacao, est un arbre originaire du bassin amazo
nien et des régions tropicales humides avoisinantes. C'est une espèce diploïde
(Zn = 20) de la famille des sterculiacées. Parmi la vingtaine d'espèces du
genre Theobroms, c'est la seule qui soit cultivée à grande échelle pour la pro
duction de cacao (planche VI, 1). Le copuaçu, T. grandiflora, est planté à
petite échelle au Brésil. La pulpe de ses fruits entre dans la fabrication de bois
sons et de sorbets.

Le cacaoyer a été domestiqué à l'époque précolombienne par les Indiens
d'Amérique centrale, où sa mise en culture remonte au moins au Vi e siècle. Les
Indiens produisaient une boisson, appelée « cacahuatl » , à base de fèves de
cacao torréfiées, moulues et mélangées à du maïs, de la vanille et du piment.
Ils employaient également les fèves comme monnaie d'échange. Après la
conquête du Mexique par les Espagnols, les variétés de cacaoyer d'Amérique
centrale, les Criollo, ont été introduites d'abord dans la Caraïbe et au Vene
zuela, puis aux Philippines, en Indonésie, en Inde et à Madagascar. Au Brésil,
la culture de cacaoyers d'origine locale, les Forastero bas-amazoniens ou
Amelonado, s'est établie au XVIIIe siècle. En 1822, les Amelonado ont été intro
duits en Afrique, à Sâo Tomé, et plus tard au Ghana, au Nigeria et en Côte
d'Ivoire. En Equateur, un type local, le Nacional, a commencé d'être cultivé à
grande échelle au début du XIXe siècle. Ce pays est devenu alors le premier
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producteur de cacao et l'est resté pendant près d'un siècle . Des hybrides entre
Forastero et Cri ollo, les Trinitario, sont apparus sur l'île de la Trinité vers 1800.
Ils ont été introduits, ainsi que d'autres cacaoyers améri cains, au Cameroun et
en Papouasie-Nouvelle-Guinée au début du xx" siècle. Les anci ennes variétés
de Cri ollo, très sensibl es aux maladies et aux insectes, ont été remplacées pro
gressivement presque partout par des var iétés de Forastero ou de Trinitari o.

La consommation de cacao a considérablement progressé à partir de 1850
avec l' invention du presse-beurre, qui a perm is de diversifier les produits
cacaotés (boissons, tablettes, confiserie, poudre, pâte à tartiner) . La production
mondiale passe en effet de 18000 tonn es en 1850 à 155000 tonnes vers 1900,
et atteint 672 000 tonnes en 1940 (WOOD et t.xss. 1985). La producti on de
cacao marchand, constitué des fèves fermentées et séchées, est aujourd' hu i
d'environ 2,6 millions de tonnes, pour une valeur de 3,5 milliards de dollars.
L'Afrique assure 55 % de cette production, l'As ie 23 % et l'Amérique 22 % .
Au cours des trois dernières années, les plus gros producteurs ont été la
Côte d'I voire (38 %), le Ghana (12 %), l'Indonésie (10 %), le Brésil (10 %) et
la M alaisie (6 %).

La production mondiale conn aît des périodes de stagnation, comme dans les
années 60 et depuis 1990, qui alternent avec des périodes de croissance et de
surproduction, ce qui entraîne de fortes fluctu ations des prix. La consomma
tion, en revanche, progresse de façon plu s stable: environ 4 % par an au cours
des trente dern ières années. Près de 80 % de la production est exportée vers
les Etats-Unis et l'Europe (Pays-Bas et Allemagne, en parti culier) , où l'industrie
de broyage s'est fort ement concentrée. La fève de cacao, ferm entée et séchée,
con stitue la matière première de cette industrie. Apr ès torr éfact ion et éli mina
tion de la co que, elle est ut ilisée pour fabriquer de s produits semi-finis,
comme la pâte et le beurre de cacao, ou des produits finis destinés directe
ment à la consommation, comme la poudre, les tablettes ou les confi seri es de
cho colat.

Le marché du cacao reconnaît le cacao « ordinaire », qui pro vient surtout des
variétés Forastero, et le cacao « fin» ou « arom atique », dont la définition varie
selon les préférences des cho colatiers et des consommateurs, et qui repré
sente moins de 5 % de la production totale. Le cacao fin est produit par les
anciennes variétés de Crioll o, par le Nacional en Equateur ou le Trin itario
dans la Caraïbe. Il fait l'objet d'une prime très variable, selon la demande et
la qu alité. Il est utilisé pur ou en mélange pour améliorer le goût du cacao
ordinaire.

L'amél iorati on du cacaoyer a débuté au xx" siècle en Indonésie. Dès 1930,
des travau x de sélect ion ont été menés à la Trinité, où aujourd'hui encore
une collection internationale est conservée par la Cocoa Resear ch Unit
(CRU). En Afrique de l'Ouest, les travaux d'amélioration du West African
Cocoa Research Institute (WACRl), créé en 1944 , ont été repri s par la suite
dans le cadre du Cocoa Research Institute of Ghana (CRIG) et du Cocoa
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Research Institute of Nigeria (CRIN). Dans plusieurs pays francophones
d'Afrique, l'Institut français du café et du cacao (IFCC, actuellement intégré au
ClRAD) a participé à la mise en place de programmes d'amélioration géné
tique dans les années 50 et 60 . Ces programmes sont poursuivis, au Came
roun, par l'Institut de recherche agronomique et de développement (lRAD) et,
en Côte d'Ivoire, par l'Institut des forêts (lDEFOR). Le CIRAD continue à colla
borer avec des programmes de sélection et d'évaluation de ressources géné
tiques et développe des recherches sur les marqueurs moléculaires et sur la
micropropagation. En Amérique du Sud, l'amélioration du cacaoyer a débuté
réellement avec la création, en 1963 au Brésil, de la Cornissào Executiva do
Piano de Lavoura Cacaueira (CEPLAC) et de son centre de recherche de
Bahia. L'Equateur, avec l'Instituto Nacional Aut6nomo de Investigaciones
Agropecuarias (INIAP), mène lui aussi un programme de sélection. En Asie
du Sud-Est, le développement rapide de la cacaoculture dans les années 80 a
entraîné la mise en place de programmes de sélection au sein d'organismes
privés et publics: Malaysian Cocoa Board (MCB) et Bal Plantations, en
Malaisie, Indonesian Coffee and Cocoa Research Institute (lCCRI) et Bah Liah
Research Station, en Indonésie, Cocoa and Cocon ut Research Institute (CCRI),
en Papouasie-Nouvelle-Guinée. Pour stimuler la collaboration internationale
et intensifier les échanges scientifiques, les généticiens du cacaoyer ont créé
en 1994 l'International Group for Genetic Improvement of Cocoa (lNGENIC).
Ce groupe publie régulièrement une lettre d'information et organise des ate
liers de travail.

La plante cultivée

La plante et son mode de reproduction

L'arbre issu de semis est formé d'un axe orthotrope, qui donne naissance
entre 12 et 15 mois à une couronne composée de cinq branches plagio
tropes. Après quelques années, des couronnes successives se forment par des
rejets orthotropes et la plante peut atteindre 20 mètres de hauteur à l'état
sauvage. En culture, le cacaoyer est souvent taillé pour ne former qu'une
seule couronne. La concurrence entre les arbres adultes est importante car la
dimension de la couronne est généralement supérieure à l'écartement entre
les plantes.

Le cacaoyer se reproduit à l'état naturel par voie sexuée bien que la multipli
cation végétative puisse intervenir par la formation de rejets orthotropes sur
des troncs ou des branches tombés à terre. La multiplication végétative horti
cole est réalisée par bouturage ou greffage d'axes orthotropes et plagiotropes.
Les arbres issus d'axes plagiotropes sont buissonnants et nécessitent une taille
de formation. Les boutures plagiotropes peuvent former, après quelques
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années, des rejets orthotropes. Les taux de réussite du bouturage et du greffage
dépendent du génotype: les Criollo sont moins aptes à la multiplication végé
tative que les Forastero.

Les fleurs du cacaoyer, très petites et hermaphrodites, apparaissent en grand
nombre sur des coussinets floraux, directement sur les branches et sur le tronc
(planche VI, 2). Les insectes, surtout les moucherons du genre Forcipomyia,
pollinisent en moyenne 5 à 10 % de toutes les fleurs produites. Il existe un sys
tème d'auto-incompatibilité chez plusieurs populations de cacaoyer. Le taux
d'allogamie atteint 50 à 100 % en culture.

L'ovaire contient 30 à 60 ovules, ce nombre étant une caractéristique très héri
table . La nouaison et la fertilité ovulaire dépendent des conditions de pollinisa
tion et de la nutrition (FALQUE, 1994; LACHENAUD, 1995). Les fruits sont des
baies, appelées cherelles au jeune âge et cabosses à l'âge adulte (planche VI, 3).
Le flétrissement des jeunes cherelles sur l'arbre, le cherelle wilt, est générale
ment considéré comme un phénomène de régulation de production en fonction
des capacités physiologiques des arbres. La maturation des fruits dure, selon les
génotypes, de 4,5 à 7 mois . Les cabosses immatures des Forastero sont généra
lement vertes ou vert pâle puis deviennent jaunes à maturité. Pour les Trinitario
et les Criai la, les cabosses immatures présentent différentes intensités de rouge
et, à maturité, d'orange (planche VI, 1 et 4). Les caractéristiques des fruits sont
très variables d'une population à l'autre mais aussi au sein d'une même popula
tion. Les fèves sont constituées de l'embryon, des cotylédons et de la testa. Les
cotylédons sont violets ou plus ou moins blancs, ce dernier caractère étant
monogénique et récessif. Le poids d'une fève sèche peut varier entre 0,7 et
2 grammes et le nombre de fèves par fruit entre 20 et 50. Le mucilage blanc,
aqueux et sucré qui entoure les fèves mûres est une protubérance de la testa,
qui conditionne la fermentation nécessaire à la production du cacao marchand .

La production de fruits débute entre 1,5 et 5 ans après la plantation, selon la
précocité des variétés et les conditions d'environnement. Les périodes de
récolte, étalées dans l'année, dépendent surtout des conditions climatiques et
du génotype. La taille des fèves, le pourcentage de coque (testa et restes du
mucilage), la teneur en beurre et sa dureté déterminent la valeur technolo
gique du cacao marchand. Sa qualité organoleptique, évaluée à partir de la
liqueur de cacao ou de tablettes de chocolat, dépend de l'origine génétique et
des conditions de postrécolte.

Le système d'auto-incompatibilité

Le système d'auto-incompatibilité du cacaoyer est particulier car son fonction
nement, au moment de la fusion gamétique, est tardif dans le processus de
fécondation. Le déterminisme génétique en est complexe (KNIGHT et ROGERS,
1955; CaPE, 1962) . Il fait intervenir un gène codant pour plusieurs allèles S,
qui entretiennent des relations de dominance ou de codominance entre eux.
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La rencontre de deux allèles S de même nature et en position de dominance
ou de codominance engendre une réaction d'incompatibilité. Ce système
fonctionne comme un système gamétosporophytique au niveau des fusions des
gamètes dans la mesure où à la fois la nature des allèles et leur état de domi
nance dans la plante mère conditionnent la fusion. Cependant, si l'on consi
dère la nouaison des fruits, tout se passe comme si le système était uniquement
sporophytique. Une plante autocompatible serait homozygote pour l'allèle sr
inactif. COPE (1962) émet l'hypothèse de deux autres gènes complémentaires,
A et B, pouvant affecter l'expression des gènes S.

Des génotypes autocompatibles se rencontrent chez les Criollo, chez les Trini
tario et chez les Forastero bas-amazoniens; les Forastero haut-amazoniens
sont en général auto-incompatibles. Pour Cope, un croisement est considéré
comme compatible quand il présente un taux de réussite compris entre 10 et
100 %. Pour certains génotypes, l'auto-incompatibilité n'est pas complète et,
pour la plupart, elle peut être levée par l'apport simultané de pollen compa
tible et incompatible (LANAUD, 1987). Cette situation, favorisée dans la nature
par la pollinisation entomophile, peut conduire à un certain taux d'autogamie
dans les populations naturelles auto-incompatibles.

Ce système d'incompatibilité a d'importantes répercussions sur la production
de semences hybrides par pollinisation naturelle dans des champs semenciers
biclonaux, dont le clone femelle est en général un Forastero haut-amazonien
testé préalablement pour son auto-incompatibilité. Les marqueurs enzyma
tiques ont permis de vérifier l'origine des semences récoltées dans de tels dis
positifs : de a à 100 % d'entre elles sont issues d'autofécondation, selon les
combinaisons génétiques (LANAUD, 1987). La pollinisation manuelle est donc
indispensable pour produire des semences hybrides.

Les modes de culture

Le cacaoyer est cultivé traditionnellement sur des défriches de forêt, souvent
à l'ombre d'arbres naturels ou de légumineuses arborescentes plantées, ou en
association avec le cocotier comme en Asie. La culture de plein soleil, prati
quée en Côte d'Ivoire, au Nigeria et en Malaisie, peut aboutir à des rende
ments supérieurs mais nécessite plus d'intrants et dépend de la capacité
d'adaptation des variétés au plein soleil. La plupart des pays producteurs
plantent le cacaoyer à une densité de 1 000 à 1 200 arbres par hectare, mais
certains pays, comme la Papouasie-Nouvelle-Guinée, qui bénéficient de
conditions très favorables à la croissance végétative appliquent des densités
moindres. Il existe une forte interaction entre la production et la densité, en
raison de la compétition entre les arbres due à leur différence de vigueur.
Certains clones peu vigoureux plantés à 5000 arbres par hectare produisent
3 tonnes par hectare, alors que, dans ces conditions, la production de clones
vigoureux peut être quasi nulle (LOCKWOOD et PANG, 1995).
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La plupart des pl antations sont réal isées par des petits paysans. Les engrais
chimiq ues sont rarem ent utili sés ; en revanche, du fait de l'importance des
ravageurs et des maladi es, les insectic ides et les fongicides sont d' un emplo i
fréqu ent. La produ ction moyenn e à l'h ectare est de 0,5 tonne et var ie de
0,15 à 1 tonne selo n les pays. Dans les pl antations industrielles, la produc
tion se situe entre 1 et 2 tonnes et peut atteindre 4 tonnes dans des conditions
exceptio nnelles.

Un e pl antation a une durée de vie économ iq ue de qu inze à qu arante ans. Sa
product ion est maxim ale entre 5 et 12 ans, pui s décroît du fait d'une hétérogé
néité croissante, d'un ombrage excessif et des dégâts occas ionnés par les mal a
d ies ou les insectes. Da ns tou s les pays, le renouvell ement des pl ant ation s
représente un enje u considérab le.

Les problèmes phytosanitaires

Le cacaoyer est un arbre parti culièrement sensible aux malad ies et aux rava
geurs, qui constituent souvent des facteur s limitant sa production. La pourriture
brune des cabosses, due à Phytophtho ra spp., est répandue dans le monde
entier mais provoque des dégâts surtout en Afrique (Camero un, N igeria, Togo).
En Papouasie-N ouvell e-Guinée et dans le Pacifique, P. pa /m ivora occas io nne
des chancres du tronc, responsables d'une dégénérescence précoce des plan
tations. La lutte chimique contre ces champignons est possible mais onéreuse,
car elle nécessite de nombreux traitements. La maladie du balai de sorc ière,
due à Crinipellis perniciosa, sévit en Amér ique du Sud. Elle est en partie res
pon sabl e du décl in de la cacaoculture au Surinam, en Equateur et à la Trinité,
et a récemment gagné Bahia, au Brésil, où les dégâts sont considérables. Le
vasc u/ar streak dieback, dû à Oncobasidium theob rom ae, se rencontre en Asie
du Sud-Est, et entraînerait 20 à 30 % de pertes en Papouasie-N ouvell e-Guinée
(WOOD et l.xss, 1985). Enfin, la moniliose, due à Mon i/iophthora roreri, est ori
gin ai re des pays and ins et prog resse en Amérique du Centre et du Sud. En
l'absence de fongicides eff icaces, le contrô le de ces troi s derni ères mal adies
passe par la taill e des organes affectés. Le swo /len shoot, seule maladie vira le
d'importance éco nomique, affaib l it les arbres et entraîne la mort des plus sen
sibl es. Elle est présente au Ni geria, au Ghana et au Togo, où des campagnes
d'éradi cation des cacaoyers malades ont été menées.

Les insectes piqueurs les plu s fréquents sur le cacaoye r sont les mir ides (Sah/
bergelia sp., Oistantiella Sp, et He/ope/tis sp.), qui attaquent les jeunes pou sses
et les cabosses, et les thri ps (Selenothrips ruorocintus). En Afrique, les miri des
peuvent entraîner la dégénérescence totale du feuill age en quelqu es années.
En Asie du Sud-Est, un insecte foreur des cabosses, le cocoa pod bo rer (Cono
pomorpha cram erella), provoque des pertes de fruits très importante s. Son
contrô le chimique est très coûteux; il atteint près de 40 % du coût global de
production.
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La diversité des formes
sauvages et cuItivées

La diversité morphogéographique

L'aire de répartit ion natur ell e de T. cacao se situe dans les région s tropi cales
humides de basse alt itude de l'Améri qu e du Sud et de l'Amér iqu e centra le
entre 20° de latitu de nord et sud.

Les variétés de cacaoyer cultivées aujourd'hui sont souvent proches des types
sauvages, à l' exception des variétés de Criollo cu ltivées depui s deux mill e ans
en Amérique cent rale. Les premières descriptions des cultivars se fond aient sur
la for me de leurs cabosses : Ango letta (po intue, base large, sill ons profonds),
Ame lonado (forme de petit melo n, base rétréc ie en goulot de bouteill e, surface
l isse, si l lons peu marqués), Calabaci ll o (petite et presque sphérique), Cun
deamor (all ongée, pointue, base rétrécie en goulot de bo uteil le, surface verru
queuse). Ces critères sont mai ntenant peu utilisés, à l'exception du terme Am e
lo nado, qui caractérise certains cultivars du bassin amazonien.

O n reconnaît actuelle ment deux grands gro upes botaniques, les Crio llo et les
For astero, qu i constitueraient, selon CUATRECASAS (1964), deux sous-espèces :
T. cacao subsp. cacao pour les Crioll o et T. cacao subsp. sphaerocarpum po ur
les Forastero . U n troi sième groupe, les Trinitari o, rassem bl e des form es
hyb rides entre les deux premiers.

LES C RIOLLO

Les Crio llo se renco ntrent du M exiqu e ju squ' en Co lombie et au Vene zuela,
sous form e cult ivée ou subspo ntanée. Ils ont une croissance lente, sont plus
sensib les aux maladies et aux insectes que les For astero et manifestent une
forte diversité morphologiqu e (SORIA, 1970). Leurs fruits sont allongés, avec une
po inte acuminée, une surface lisse ou rugueuse, rouge ou verte avant matur ité,
et un cor tex peu lign ifié. Les fèves sont généralement grandes et épaisses, de
co uleur bl anche ou rosée. Les formes cultivées de Cr io llo varie nt depui s un
type pro che de la forme Amelonado (Porcelana du Venezuela) jusqu'au type
Cundeamo r trouvé au M exique, en Co lomb ie et au Venezuela, où la forme
Ango leta est aussi présente. Un e forme parti culi ère (Pentagona) se rencontre
dans les anciennes plantations du M exiqu e, du Guatemala et du Ni caragua.

Ac tuel lement, les Crioll o sont rempl acés dans presque toutes les p lantations
par des Trinitario ou par des Forastero, plus vigoureux mai s dont les fèves sont
de moindre qualité. Dans certains pays comme le M exique, les Crio llo ne sub
sistent plu s qu'en groupes d'a rbres isolés, dont la forme et la taill e de cabosses
sont vari abl es. Ces cult ivars traditionnels consti tuent un matériel génétique en
vo ie de di sparition et contiennent souve nt des formes plu s ou moin s introgres
sées par des Forastero.
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LES FORASTERO

Les Forastero forment un groupe très diversifié. Ils se rencontrent à l'état sau
vage ou cultivé en haute Amazonie (Pérou, Equateur, Colombie), dans tout le
bassin amazonien (Brésil), dans les Guyanes, et le long de l'Orénoque au
Venezuela. Ce sont des arbres vigoureux dont les fruits, de forme très variable,
sont en général plus courts et plus ovales que ceux des Criollo de type Cun
deamor. Leurs fèves aplaties, violet foncé, donnent un cacao de qualité
moyenne. Ces cacaoyers sont regroupés selon leur origine géographique.

Les Forastero de basse Amazonie et de la vallée de l'Orénoque

Les Forastero de basse Amazonie et de la vallée de l'Orénoque sont largement
cultivés dans tout le bassin amazonien; la forme la plus typique en est l'Ame
lonado (planche VI, 1). Les premiers cacaoyers introduits en Afrique étaient
de ce type . Parmi les autres formes cultivées, on relève des variations dans
l'aspect des cabosses - petites et rondes, à surface lisse (type Calabacillo de
la variété Para du Brésil) ou plus allongées - et des fèves, qui sont en général
aplaties et violet foncé, mais parfois blanches (variétés Catongo et Almeida).
Un vaste programme de prospection de types sauvages et subspontanés dans
tout le bassin amazonien, au Brésil, a révélé une très forte diversité morpholo
gique (BARRIGA et el., 1984).

Les Forastero de haute Amazonie

Les Forastero de haute Amazonie, qui ont été décrits pour la première fois au
Pérou et en Equateur (POUND, 1938), présentent une multitude de formes. En
moyenne Amazonie, leurs cabosses, toujours vertes, sont plus allongées que
celles des Forastero bas-amazoniens et souvent verruqueuses avec parfois une
base en goulot de bouteille. Certains génotypes se rapprochent du type Cun
dearnor, mais avec des fèves toujours violettes. En haute Amazonie, les arbres
sauvages ont généralement des cabosses acuminées avec une surface verru
queuse, des fèves assez petites, violet foncé ou clair et même blanches. On y
trouve également des arbres semblables aux Forastero bas-amazoniens, en par
ticulier le type Calabacillo. Des prospections en Equateur ont confirmé la
diversité des cacaoyers sauvages de cette région . Elles ont mis en évidence des
types à grandes fèves blanches avec des cabosses au cortex lignifié (ALLEN et
t.xss, 1983).

Le Nacional d'Equateur

L'origine du cacaoyer Nacional, qui constitue une population particulière
(POUND, 1945), est inconnue. Selon ENRIQUEZ (1992), elle se situerait en
haute Amazonie ou dans l'est de l'Equateur. Les qualités de ce cacaoyer le
rapprochent plutôt des Criollo que des Forastero, mais il présente des parti
cularités qui le distinguent de ces deux groupes. C'est un arbre de haute
taille, qui porte de grosses cabosses proches de la forme Amelonado mais
avec des sillons plus marqués et des fèves plus grosses, plus épaisses, violet
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foncé ou violet pâle . Il serait à l'origine du goût Arriba; ses fèves fermentent
rapidement (ENRIQUEZ, 1992). Il s'est trouvé fréquemment associé aux Trini
tario dans les plantations depuis l'introduction de ces derniers en Equateur à
partir de 1890, et les types purs tendent à disparaître (SORIA, 1970).

Les Forastero des Guyanes

Les premières collectes de Forastero sauvages au Surinam ont révélé des popu
lations très homogènes pour la forme de leurs cabosses et distinctes des types
cultivés dans la région. Ces collectes ont été complétées par des prospections
en Guyane française, où certaines populations, en particulier celles du haut
Camopi, présentent une variabilité phénotypique considérable. Ces populations
se distinguent des Forastero bas-amazoniens par leurs cabosses dont la forme
va de celle de l'Amelonado à celle de l'Angoleta, avec une verrucosité plus ou
moins marquée et une taille moyenne à élevée (LACHENAUD et SALLEE, 1993).
Des génotypes résistants au balai de sorcière y auraient été décelés récemment.

LES TRINITARIO

Les Trinitario, connus uniquement à l'état cultivé, ont des caractéristiques
intermédiaires entre les Criollo et les Forastero. Ils ont été sélectionnés à la Tri
nité et sont issus de croisements naturels entre des Criollo d'origine inconnue,
qui constituaient les premières plantations de l'île, et des Forastero probable
ment originaires de l'Etat de Bolivar au Venezuela, introduits à la suite de la
quasi-destruction des premières plantations en 1727 (CHEESMAN, 1944). Ces
Trinitar!o, vigoureux, ont été diffusés dans de nombreux pays et introduits vers
1850 en Afrique de l'Ouest, où ils se sont croisés avec les Amelonado intro
duits précédemment.

Les collections

Une quarantaine de prospections ont été réalisées depuis 1930. Elles ont prin
cipalement porté sur les Forastero du Pérou, du Brésil, de l'Equateur, de la
Colombie, du Venezuela et de la Guyane et, récemment, sur les Criollo
d'Amérique centrale, du Venezuela et de la Colombie.

Les collections les plus importantes issues de ces prospections sont conservées
à la CRU à la Trinité (2500 génotypes), à la CEPLAC au Brésil (2000 géno
types originaux) et au CATIE (Centro Agron6mico Tropical de Investigaci6n y
Enserianza) au Costa Rica (700 génotypes). Chacune de ces collections a sa
spécificité: celle de la Trinité est riche en Forastero de haute Amazonie, celle
du Brésil regroupe le matériel provenant des prospections du bassin amazo
nien et des Amelonado cultivés à Bahia, celle du CATIE rassemble surtout
des Trinitario et des Criollo. La collection du CIRAD en Guyane française
contient les descendants d'environ 200 pieds mères spontanés collectés dans
ce pays.
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Les échanges internationaux de matériel végétal sont soumis à une quarantaine
de deux ans afin de dépister les maladies virales. Trois stations de quarantaine
sont opérationnelles: celle de l'université de Reading, au Royaume-Uni, celle
du CIRAD, en France, et celle de la CRU à la Barbade.

Une base de données internationale a été constituée au début des années 90 .
Elle est régulièrement actualisée (END et al., 1995) et rassemble des informa
tions sur plus de 14 000 génotypes conservés dans 43 collections, dont près de
7 000 sont uniques : 3 000 sont sauvages ou subspontanés et 4 000 proviennent
de plantations. Une autre base de données, Tropgène.db, est actuellement
mise en place au CIRAD. Elle regroupe les données agronomiques et molécu
laires d'environ 400 génotypes .

La structuration de la diversité génétique

LA DIVERSITt MORPHOLOGIQUE

De nombreuses études sur la diversité morphologique des fleurs, des fruits et
des feuilles ont été menées sur le matériel de collection (ENGELS, 1986). Elles
révèlent une structuration en deux groupes, celui des Criollo et des Trinitario,
d'une part, et celui des Forastero, d'autre part, avec une variation continue entre
ces groupes due aux nombreux brassages génétiques intervenus dans l'espèce.

LA TAILLE DU GtNOME

Les premières estimations, par cytométrie en flux , de la taille du génome du
cacaoyer ont abouti à une valeur d'environ 3,9 108 paires de bases, correspon
dant à 0,4 picogramme par génome haploïde (LANAUD et el., 1992; FIGUEIRA et
al., 1992). Une estimation obtenue par cinétique de réassociation de l'ADN a
donné une valeur de 2 108 paires de bases (COUCH et al., 1993). Des études
récentes par cytométrie en flux ont mis en évidence des variations de la taille
du génome à l'intérieur de l'espèce T. cacao pouvant aller jusqu'à 15 %.

LA DIVERSITt BIOCHIMIQUE ET MOLtCULAIRE

Les analyses de la diversité génétique des cacaoyers par les marqueurs enzy
matiques font ressortir la forte diversité des Forastero haut-amazoniens (AMEFIA,
1986; LANAUD, 1986, 1987). Celle-ci est confirmée par l'étude de 200 géno
types appartenant à plusieurs groupes morphogéographiques par RFLP à l'aide
de 31 sondes d'ADNc (LAURENT et al., 1993). Ces analyses mettent en évidence
une structuration générale conforme à la classification morphogéographique,
avec la distinction des Forastero et des Criollo et une variation continue entre
ces deux groupes liée aux brassages génétiques (Trin itario). Elles indiquent
également un regroupement entre les Forastero de basse Amazonie, ceux de la
vallée de l'Orénoque et ceux d'Afrique de l'Ouest. Les Forastero de haute
Amazonie sont plus variables mais leur diversité ne recouvre pas celle des
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Forastero de basse Amazonie ou de l'Orénoque. Les Forastero sauvages de
Guyane se démarquent des Forastero de basse Amazonie, selon les analy ses
par RFLP, et sont proche s des Forastero de haute Amazonie (LA URENT et al.,
1993).

A la suite de prospections réalisées dans de vieilles plantation s du Venezuela,
des ana lyses pa r RFLP ont permis d' identifier des génotypes de Criollo, homo
zygotes et fixés pour plus de 95 % de leu r génom e, quels que soient les types
morph ologiqu es co nnus de Criollo - Porcelan a, Pent agon a et Cundeam or
(J .c. Motamayo r et al., comm. pers.),

La structurati on de l'espèce a également été étudiée à l'aide des marqueurs
RAPD sur 100 clones précédemm ent analysés par RFLP (N'CORAN et al., 1994).
Ces marqueurs permettent de différenci er nettem ent, d'une part, les Forastero
des Criollo, d' autr e part, les Forastero haut-amazoni ens des Forastero bas
amazo niens (figure 1). Contrairement aux RFLP, ils situent les cac aoyers spon
tanés de Guyane entre les deu x group es de Forastero.
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Figure 7. Représentation selon le premier plan de l'analyse fa ctorielle des correspon 
dances de 700 clon es de cacaoyer, caractérisés à l'aide de marqu eurs RAPD, d'après
N 'COR AN et al. (7994).

151



L'amélioration des plantes tropicales

Le cacaoyer Nacional d'Equateur se révèle particulièrement original et se dis
tingue à la fois des Criollo et des Forastero dans les analyses par RFLP (LERCfTEAU
et al., 1993).

LES SCHÉMAS DE DIVERSIFICATION DE T. CACAO

L'ensemble des analyses moléculaires et des observations sur la morphologie
de l'arbre et la taille du génome met en évidence une différenciation entre les
Criollo et les Forastero.

L'origine des Criollo a fait l'objet de plusieurs hypothèses. Pour CHEE5MAN (1944),
il existerait un centre d'origine commun aux Forastero et aux Criollo, situé sans
doute en Amérique du Sud. Les observations de POUND (1938) laissent penser
que ce centre pourrait être la haute Amazonie. Si la cordillère des Andes n'a pas
fait obstacle à la dispersion des cacaoyers vers le Nord et vers l'Est à partir de
cette région, elle aurait, en revanche, limité leur dispersion vers l'Amérique cen
trale. Selon CHEESMAN (1944), un faible échantillon de la population d'origine
aurait traversé la cordillère des Andes à une époque lointaine, probablement
grâce à l'homme, et aurait donné naissance aux Criollo. Cette barrière naturelle
aurait permis la différenciation de ce groupe, et l'isthme de Panama aurait favo
risé la différenciation secondaire des Criollo centre et sud-américains. Selon
CUATRECA5AS (1964), T. cacao se serait disséminé naturellement à partir du centre
d'origine de haute Amazonie, d'une part vers l'Est dans le bassin amazonien et
les Guyanes, d'autre part vers le Nord jusqu'au sud du Mexique donnant ainsi
naissance aux Criollo . Il explique la richesse des formes de Criollo du Mexique
par une domestication accrue du cacaoyer dans cette région, qui a fixé ou
recombiné les mutations.

La région de haute Amazonie, de l'Equateur, du Pérou et du sud de la
Colombie, est sans aucun doute un centre de diversification important pour
T. cacao, pour les formes Forastero en particulier. Cependant, cela n'exclut
pas l'existence d'autres centres de diversification, et d'autres schémas de diver
sification peuvent être proposés. Le rôle probable des zones refuges du quater
naire dans la différenciation de l'espèce T. cacao a été signalé (LANAUD, 1987;
LAURENT et el ., 1993). Il est possible que les populations de Criollo que l'on
observe aujourd'hui aient été dispersées en Amérique centrale et dans le nord
de l'Amérique du Sud à partir de zones refuges situées dans ces régions. On
peut avancer une explication similaire pour les différents types de Forastero
que l'on trouve actuellement, plusieurs zones refuges ayant été identifiées pour
d'autres espèces en Equateur, au Pérou, en Guyane, au Brésil et au Venezuela.
Ainsi, la haute Amazonie ne constitue probablement pas le seul et unique
centre de diversité ou d'origine des cacaoyers.

LES ESPÈCES SAUVAGES APPARENTÉES

L'étude la plus récente et la plus complète sur la taxonomie du genre Theo
brama est celle de CUATRECASA5 (1964), qui divise le genre en 22 espèces
réparties dans 6 sections (tableau 1).
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Il existe de fort es barrières reproducti ves entre T. cacao et les espèces apparen
tées, qu i ne permettent généralement pas d'obten ir des hybrides ferti les. Parm i
les espèces pro ches, on peut citer celles d'un genre voisin, le genre Herrania,
qui comprend des espèces auparavant regroupées dans le genre Theobrom a.

Toutes les espèces de Theob rom a étud iées ju squ 'à maintenant po ssède nt
20 chromosomes. T. microcarpum présente les chro mosomes les plus petits.
Des mesures par cy tométrie en flux de la taille du géno me réali sées sur sept
espèces du genr e Theobroma et six du genre Herrania donnent des val eur s
co mprises entre 0,36 et 0, 50 pi cogramme par génome haploïde dan s le
genre Theobroma, la plus petite étant celle du géno me de T. m icrocarpum,
et entre 0,3 1 et 0,36 dan s le genre Herrania.

L' amél ioration génétique

Les types de variétés cu Itivées

Actu ell ement, on estime que 70 % des pl antation s sont consti tuées de popu
lat ions peu ou pas sélectionnées - var iétés trad it ionnell es local es plus ou
moins fixées ou populati on s hybrides - , 25 % de variétés hybrides sélec tion
nées - mélanges d' hy brides de clones - et moins de 5 % de varié tés clo
nales (PAULIN et ESKES, 1995).

LES POPU LATIO NS PEU SÉ LECTIONNÉES

Jusque dans les années 40, les populati on s traditi onnell es étaient prédom i
nantes : Crio llo au Venezuela, en Amérique centrale et à M adagascar ; Trini-
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tario à la Trinité, au Cameroun, en Papouasie-Nouvelle-Guinée et en Indo
nésie ; Amelonado au Brésil, au Costa Rica et en Afrique de l'Ouest; Nacional
en Equateur. Puis, des cacaoyers prospectés en haute Amazonie ont été distri
bués dans le monde entier. Des descendances libres de deuxième et troisième
générations de ce matériel ont été diffusées au Ghana et au Nigeria dans les
années 50 et 60 ; elles étaient mieux adaptées au milieu, plus vigoureuses et
plus tolérantes au swollen shoot que les Amelonado locaux (TOXOPEUS, 1969).
D'autres populations peu améliorées sont aussi cultivées: descendances non
contrôlées d'hybrides de clones plantées à grande échelle par les paysans, en
Afrique et en Indonésie; hybrides naturels entre la variété Nacional et des
Trinitario introduits du Venezuela, en Equateur (SORIA, 1970).

LES VARIËTËS SËLECTIONNËES

Les variétés sélectionnées sont surtout des hybrides entre clones, créés et
vulgarisés dans presque tous les pays producteurs à partir des années 50.
Ces hybrides ont souvent comme géniteurs un Forastero haut-amazonien,
d'une part, et des clones sélectionnés localement de type Forastero bas
amazonien ou Trinitario, d'autre part (PAULIN et ESKEs, 1995). Les hybrides
présentent l'avantage d'être plus faciles à reproduire et à diffuser que les
variété clonales.

La sélection de variétés clonales a été pratiquée dans quelques pays - Trinité,
Indonésie, Cameroun - entre 1930 et 1960. Au Cameroun, le programme
de sélection et de distribution de boutures racinées s'est interrompu dans les
années 60 du fait de problèmes d'adaptation au champ du matériel (PAULIN
et ESKEs, 1995). Cependant, on observe depuis quelques années un regain
d'intérêt pour la sélection de clones, surtout en Malaisie, où des greffes d'axes
plagiotropes sont utilisées , et dans certains pays américains comme l'Equateur
et le Costa Rica.

Les critères de sélection

La productivité est le principal critère de sélection . Cependant, la résistance
aux maladies est à la base de plusieurs programmes de sélection, comme au
Brésil (balai de sorcière), au Cameroun (Phytophthora), au Ghana (swollen
shoot) et en Papouasie-Nouvelle-Guinée (vascular streak diebeck). La qualité
constitue un critère important dans les pays producteurs de cacao fin. Le
tableau 2 indique les caractères impliqués pour chacun de ces critères.

LA PRODUCTIVITË

La production de cacao marchand résulte de la combinaison de trois facteurs:
le poids de fèves par cabosse, le nombre de cabosses par arbre et le nombre
d'arbres par hectare. La productivité est généralement évaluée sur cinq à huit
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Qualité

années dans les essais variétaux, à partir du poids de fèves fraîches récoltées
par arbre, converti en cacao marchand (TOXOPEUS, 1969). On utilise dans cer
tains pays un critère secondaire de sélection, l'indice de cabosse - nombre
de cabosses nécessaire pour obtenir un kilo de cacao marchand. Bien que ce
caractère ne soit pas directement corrélé avec la production, les agriculteurs
préfèrent un indice faible car il implique moins de travail pour la récolte et
l'écabossage.

Les analyses génétiques montrent que l'aptitude générale à la combinaison est
prédominante pour la productivité de cacao et ses composantes (SORIA, 1975 ;
TAN, 1990; PAULIN et el., 1994; LOCKWOOD et PANG, 1995), même si les valeurs
de l'aptitude spécifique à la combinaison sont parfois significatives (DIAS et
KAGEYAMA, 1995). Les héritabilités au sens strict pour la production sont faibles
ou moyennes quand elles sont fondées sur la récolte d'arbres individuels
(SORIA, 1975; ESKES et el., 1995), mais elles peuvent être élevées quand les don 
nées concernent des parcelles élémentaires de plusieurs arbres (LOCKWOOD et
PANG,1995).

La première variable influant sur la productivité est la capacité d'adaptation
des jeunes plantes au champ, qui résulte de leur vigueur, de leur tolérance à la
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sécheresse et aux attaques d' in sectes et de leur adaptatio n au plei n solei l. En
Afrique de l' Ou est, les Forastero haut-amazon iens et leurs hybrides sont mi eux
adaptés que les Amelonado et les Trinitario. La précocit é est souvent, mais pas
toujours, co rré lée avec la production de l' âge adulte (LOCKWOOD, 197 6 ;
BARTLEY et al., 1981 ; PAULIN et al., 1994). Les di fférences entre var iétés obser
vées entre la 4e et la 8e année de récolte peuvent se maintenir par la sui te
(LOCKWOOD, 1976), sauf dans le cas de sensibilités partic uliè res aux mal adies
dégénératives - Phytophthora du tron c ou swollen shoot.

La relation entre la produ cti vité et la vigueur a fait l'obje t de nombreuses ana
lyses afin de trouver des cri tères précoces ou plus fi abl es de sélec t io n. La
vig ueur au jeune âge, mesurée par l' accro issement du di amètre au co llet, est
souv ent cor rélée avec la productivit é (GLENDINNING, 1966 ; PAULIN et al., 1994 ),
mais cette relat ion devient moins significative au cours du vieilli ssement. Les
génotypes vigoureux au jeune âge mais dont la croissance ralent it après l'entrée
en product ion semblent les plus intéressants. D ans certains programmes de
sélect ion, on uti l ise le rappo rt entre la producti on et la vi gueur des pl antes
adultes - diamètre ou section du tron c à 30 centimètres de hauteur - afin
d'identifier des génotypes produ ctifs peu encombrants (TOXOPEUS, 1969; TAN,
1990 ; ESKES et al., 1995). Il s'agit en effet de trouver une répartition favor able
des assimilats entre les parties reproductive et végétativ e.

LA RÉSISTANCE AUX MALADIES

La résistance du cacaoyer aux diverses maladies est de typ e quantitatif. Dans
la plupart des cas, les analyses génétiques ind iqu ent des fort es aptitudes géné
rales à la comb inaison (BERRY et OLAS, 1994 ; SIMMON DS, 1994), ainsi que des
hérit abil ités assez élevées, comme pour la pourr iture brun e des cabo sses (ESKES
et al., 1995). La sélectio n pour la résistance pourrait donc être efficace.

La sélec tion fondée sur le ni veau d' attaqu e au ch amp nécessite p lusie urs
années d' observatio ns, en parti culier pour les maladies dégénératives. Des tests
d'évaluation de la résistance intrinsèque ont donc été développés. Pour la pour
riture brun e des cabosses, les inocul ations artif iciel les réalisées sur les cabosses
et d' autres organes de la plante peuvent donner des résultats assez similaires
(BLAHA, 1974 ; LAWRENCE, 1978). Dans le cas du swo llen shoot (LEGG et LOCK
WOOD, 1977) et de la pourriture brune des cabosses (AMPONSAH et ASARE-NYAKO,
1973), les tests précoces d' inoculation de fèves ou de jeunes pl antules donnent
des résultats qu i sont corrélés avec le niveau moyen de résistance des descen
dances au champ. Cependant, ces tests ne sont apparemment pas très eff icaces
pour élimi ner les génotypes les plus sensibles à ces maladies au sein de descen
dances en ségrégation (LOCKWOOD, 1981 ; ADU-AMPOMAH et al., 1995 ). Cette
apparente contradiction pourrait être due à l' absence de répétit ions - la fève
ne peut être inocu lée qu 'une fois - et/ou à d'autres facteurs affectant la sensi
b ilité des fèves. A cet égard, l'inoculat ion de feui lles détachées, qui peut faire
l'obj et de répétiti ons, est intéressante. Cette méthode commence à être ut ilis ée
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pour évaluer la résistance au balai de sorcière et à la pourriture brune. La réus
site de ces tests dépendra certainement d'une standardisation rigoureuse.

Le niveau d'attaque des maladies au champ peut dépendre aussi de phéno
mènes d'esquive. Ainsi, le taux de pourriture brune des cabosses peut s'expli
quer en partie par la période de production de cabosses : une production en
dehors de la saison des pluies entraîne un niveau d'attaque moindre. Au
Cameroun, l'analyse d'un essai diallèle suggère que les descendances les plus
attaquées sont celles des clones dont la période de maturation des cabosses est
la plus longue (BERRY et OLAS, 1994). De plus, dans cet essai, une corrélation
environnementale positive a été mise en évidence entre le taux de pourriture
et le nombre de cabosses produites (r = 0,4 à 0,8). Cette corrélation paraît
moins significative dans les pays où l'incidence de la maladie est plus faible
(c. Cilas, comm. pers.). Les facteurs d'esquive, dans la mesure où ils sont
génétiquement déterminés, peuvent être sélectionnés : il en est ainsi de la
sélection de clones produisant surtout pendant la saison sèche. Cependant,
dans certains pays cette esquive peut être défavorable du point de vue agrono
mique (petites cabosses, faibl e production), ce qui renforce le besoin d'aug
menter le niveau de la résistance intrinsèque.

LA RËSISTANCE AUX RAVAGEURS

Le cacaoyer est une espèce très sensible aux insectes. Bien qu'il existe des dif
férences significatives dans la réponse des génotypes aux attaques, des résis
tances de niveau élevé sont difficiles à trouver. C'est la raison pour laquelle la
résistance aux insectes est rarement utilisée comme critère de sélection. En
Côte d'Ivoire, des différences significatives entre clones ont été observées pour
le cumul des dégâts dus aux mirides (SOUNIGO et sl., 1994b). Un test précoce
portant sur l'attractivité de morceaux de tige a donné des résultats prometteurs
(NGUYEN-BAN, 1994). En Malaisie, on a également mis en évidence des diffé
rences dans les taux de survie des larves de cocoa pod borer à l'intérieur des
cabosses selon les clones (LAMIN et SA'EDI, 1995).

Les fruits du cacaoyer sont aussi victimes des attaques de rongeurs (rats, écu
reuils). Certains clones semblent plus attractifs, d'autres plus attaqués.

LA QUALlTË

La qualité des fèves repose sur leurs caractéristiques physiques et organolep
tiques (tableau 2). Certaines de ces caractéristiques présentent des variations
importantes : pourcentage de coque - 11 à 17 % -, teneur en matières
grasses - 50 à 60 % -, couleur des cotylédons plus ou moins claire, arôme
et viscosité du produit fini (LOCKWOOD et ESKES, 1996). Le poids de fèves
sèches, qui varie de 0,6 à 2 grammes, est phénotypiquement corrélé au pour
centage de coque et à la teneur en beurre; dans certains pays les petites fèves
sont moins bien payées que les grandes. L'industrie s'intéresse aussi à d'autres
critères de qualité dont la valeur économique reste encore mal définie.
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Les méthodes de sélection

LA SÉLECTION CLONALE

La sélection de variétés clonales a commencé au début du xx" siècle, avec
comme critères la productivité, l'indice de cabosse, la taille des fèves et la
résistance aux maladies (SORIA, 1975). Dans la plupart des autres pays, des
arbres individuels ont été sélectionnés dans des populations locales et utilisés
dans les programmes d'hybridation, mais généralement sans être évalués dans
des essais clonaux. Récemment, en Malaisie et en Papouasie-Nouvel le
Guinée, la sélection clonale a surtout porté sur la productivité et la résistance
au vascular streak dieback.

Pour la productivité, la sélection de têtes de clones semble peu efficace (Toxo
PEUS, 1969). L'utilisation du rapport entre la production et la vigueur a été pro
posée pour améliorer la sélection d'arbres individuels, bien que l'efficacité de
cette méthode reste à démontrer. Pour la résistance à la pourriture brune, une
sélection après plusieurs années d'observation au champ peut être efficace
(O. Paulin, comm. pers.). La sélection sur les valeurs individuelles et familiales
et sur index multicaractères est développée pour mieux estimer la valeur géno
typique des individus issus d'essais structurés dans des plans de croisements
(C1LAS et VERSCHAVE, 1995).

LA SÉLECTION D'HYBRIDES DE CLONES

La sélection d'hybrides de clones est la méthode la plus employée chez le
cacaoyer. Elle est fondée sur l'hét érosis attendue de croisements entre génotypes
génétiquement éloignés (TOXOPEUS, 1972). Les parents généralement utilisés
pour créer des hybrides sont, d'une part, des génotypes introduits (Forastero
haut-amazoniens, Trinitario) et, d'autre part, des clones sélectionnés dans des
populations locales (bas-amazoniens, Trinitario). Ces croisements manifestent
souvent une forte vigueur végétative par rapport aux variétés traditionnelles:
entrée en production plus précoce et productivité supérieure à l'âge adulte. Oes
hybrides productifs ont également été obtenus à l'intérieur du groupe haut
amazonien (LOCKWOOD et PANG, 1995). Certains géniteurs intéressants, comme
Sca6, IMC67, Na32 , P7 et Pa150, ont été distribués et utilisés dans de nom
breux pays. Les hybrides de clones présentent une certaine hétérogénéité géné
tique, liée à l'hétérozygotie des parents.

l 'h ét érosis obtenue chez le cacaoyer a incité les sélectionneurs à réaliser des
croisements entre géniteurs pris au hasard dans des groupes d'origine géogra
phique différente. Cette démarche ne semble plus justifiée car l'aptitude géné
rale à la combinaison est prédominante pour la plupart des caractères d'intérêt
économique. Par ailleurs, de fortes corrélations entre les parents et les descen
dants ont été mises en évidence récemment chez les Forastero haut-amazoniens
(LOCKWOOD et PANG, 1995), ce qui est en contradiction avec les résultats précé
demment obtenus, en particulier chez les Trinitario (BARTLEY, 1995). Ces résul-
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tats pourraient être dus au type de matériel utili sé: les clon es sélectionnés de
Trinitario, très hétérozygotes, semblent porter un fardeau génétiqu e important,
qui dim inuerait leur valeur en cro isement.

La présence de fortes valeurs d'a dditivi té permet de simpl ifie r les schémas de
cro isement pour identifi er les meill eurs géniteu rs, en utilisant des testeurs ou
des pl ans de croisements incomplets. Elle permet également de rédui re le
nombre d'arb res en observation pou r chaque croi sement. Par ai lleurs, la va leur
propre des génotypes pourrait être prise en compte dans le choix des géni teurs
et ainsi revaloriser les essais clonau x même dans les pro grammes de sélecti on
d'h ybri des.

Une des stratégie s proposées pour amé lio rer l'uniformité des hybrides de
clo nes a été d'ut iliser des géni teurs plus hom ozygotes. Des hapl oïdes spo n
tanés trouvés en Côte d'Ivoire dans certaines descendances de clones haut
ama zo niens ont été doubl és et ut il isés co mme géni teurs (SOUNICO et el.,
1994a). Mais cette méth ode reste d'un usage limité : le nombre d'haploïd es
spontanés est faib le et aucune technique d'induction d'h aploïdes n'est dispo
ni bl e (FALQUE, 1994). Cepend ant, des génotypes natu rellement homozygotes
ou presque homozygotes pourraient être de bons candidats pour la créatio n de
nouveaux hy brides. C' est déj à le cas pour les géniteurs Am elonado, très
emp loyés dans le passé. Des ana lyses par RFLP on t récemment montré
l'h omozygoti e d' autr es génotypes, cult ivés ou spontanés, comme certains
génotypes de Criol lo et de Forastero du Venezuela ou de la Guyane. La valeur
de ces génotypes en amélioration génétique reste à vérifier.

LA SËLECTIO N RËCURRENT E DE PO PULATI ONS

La sélectio n traditi onn ell e d'h ybrides de clo nes n' assure pas un progrès géné
tiq ue continu et l'amélioration de certains caractères, comme la résistance aux
maladies, a été peu eff icace . Pou r augmenter la fréquence de gènes favo rables
dans les populations, les sélectionneurs ont prop osé d'utili ser des cycles suc
cessifs de sélectio n (TOXOPEUS, 1969, 1972 ; KENNEDY et el., 1987).

La sélect io n récurrente sembl e adap tée pour assurer un prog rès génét ique
continu chez le cacaoye r, car la plupart des caractères recherchés sont polygé
niques et les aptitudes générales à la comb inaison prédominent. Pour cho isir
les populatio ns de départ, leurs caractères phénotypiques peuvent être pris en
compte (productivité, résistance, vigu eur, qualité) ainsi que leur appartenance
génétique, sur tout dans le cas d'une sélec tion récurrente réc iproque. Pour
évit er une trop grande hétérogénéité des descendances, défavorabl e pour les
varié tés hybr ides, i l est préfé rab le de limiter le niveau d'h étérozygot ie dan s
les popul ation s améliorées par le cho ix de gén iteu rs génét iquement assez
proches, pour le brassage intrapopulation, et/ou par des autofécondatio ns à la
suite des cycles de brassage. Cependant, ces contraintes ne sont pas forcément
appli cables si l ' ob jectif est d'obt en ir des variétés c1 on ales. Un schéma de
sélection récurrente avec deux populations a été mis en pl ace récemm ent en
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Côte d'Ivoire (CLEMENT et al., 1994). Il prévoit une sélection réciproque après
deux cycles de sélection à l'intérieur des populations. Le programme mené
par les Bal Plantations en Malaisie s'est orienté lui aussi vers cette méthode,
avec des cycles alternés de sélection de clones et d'hybrides (LOCKWOOD et
PANG, 1995).

Les biotechnologies

LA CULTURE IN VITRO ET LA TRANSFORMATION GÉNÉTIQUE

Le regain d'intérêt pour la sélection clonale chez le cacaoyer justifie la
recherche d'une méthode fiable de micropropagation. L'embryogenèse soma
tique reproduit des plantes clonales ayant la forme de semenceaux, ce qui
pourrait présenter un avantage agronomique. Malgré le caractère récalcitrant
du cacaoyer, des progrès ont été enregistrés récemment en utilisant des pièces
florales pour l'induction de l'embryogenèse (LOPEZ et al., 1994). Cette tech
nique doit être perfectionnée avant d'être utilisée à grande échelle. Le micro
bouturage est intéressant pour le transport du matériel végétal dans des condi
tions stériles, mais il reste encore à parfaire.

Récemment, des cals transgéniques de cacaoyer ont été obtenus (SAIN et al.,
1995). La transgenèse, une fois maîtrisée, pourrait avoir des applications
importantes, entre autres, pour l'obtention de plantes plus résistantes aux
maladies et aux insectes.

LA SÉLECTION ASSISTÉE PAR MARQUEURS

Une première carte génétique a été constituée à partir d'un croisement entre un
Trinitario et un Forastero haut-amazonien (LANAUD et al., 1995). Elle comprend
193 marqueurs (160 RFLP, 28 RAPD et 5 isoenzymes) regroupés en dix groupes
de liaison . Sa taille est de 759 centimorgans avec une distance moyenne de
4 centimorgans entre deux marqueurs. Cette carte a été récemment saturée
avec des marqueurs AFLP et microsatellites et comporte actuellement 419 mar
queurs. Une autre carte génétique a été construite à partir d'un rétrocroisement
entre un Forastero haut-amazonien et un Forastero bas-amazonien (CROUZILLAT
et al., 1996). Elle repose sur 134 marqueurs (104 RAPD, 32 RFLP, 2 locus mor
phologiques), séparés en moyenne par 8,3 centimorgans et regroupés en dix
groupes de liaison. Elle couvre 1 068 centimorgans.

Les analyses de QTL de caractères agronomiques, de résistance aux mala
dies (pourriture brune des cabosses, balai de sorcière) et de qualité sont en
cours. Les premiers résultats portent sur la résistance à Phytophthora, le
nombre et le poids des fèves, le nombre d'ovules par ovaire, la longueur des
cabosses, la précocité de floraison, le diamètre du tronc et la hauteur de la
couronne (N'GORAN et al., 1995; CROUZILLAT et al., 1996). Les analyses de
QTL se poursuivent sur diverses populations de taille souvent supérieure .
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Elles permettront de préciser la localisation et la stabilité des QTL , et débou
cheront, entre autres, sur l'introgression de caractères particuliers dans les
variétés grâce à des croisements assistés par marqueurs.

Les progrès génétiques
et la diffusion du matériel végétal

Les travaux de sélection

La sélection du cacaoyer vise essentiellement l'augmentation de la producti
vité, la résistance aux maladies et l'amélioration de la qualité. Les progrès réa
lisés dans chacun de ces domaines sont présentés.

L'AMËLlORATION DE LA PRODUCTIVITÉ

L'amélioration génétique de la productivité, de l'indice de cabosse et de la
taille des fèves a débuté par la sélection c1onale, au début du siècle en Indo
nésie (TOXOPEUS, 1969) et dans les années 30 à la Trinité (SORIA, 1975). Les
clones de Trinitario sélectionnés dans ces pays, codés DR et ICS, ont un poten
tiel de production de 1 à 1,5 tonne à l'hectare, supérieur à celui des popula
tions traditionnelles qui y sont cultivées. Certains de ces clones sont encore
commercialisés. Au Cameroun, un vaste programme de vulgarisation de clones
sélectionnés dans la population locale, constituée principalement de Trinitario,
a été mené dans les années 50 et 60. Il a dû être interrompu en raison de pro
blèmes d'adaptation au champ des boutures racinées (EsKEs el al., 1995).

En Afrique de l'Ouest, la sélection de descendances d'hybrides a débuté dans
les années 40 . Dix descendances d'hybrides entre des clones de Forastero haut
amazoniens introduits de la Trinité avaient manifesté une meilleure adaptation
au champ, une plus grande précocité et une productivité accrue par rapport à la
population locale de Forastero bas-amazoniens. La deuxième et la troisième
génération, G2 et Gy obtenues par pollinisation libre de ces descendances, ont
été distribuées aux paysans du Ghana et du Nigeria dans les années 50 et 60. La
sélection d'hybrides F1 entre clones a ensuite été pratiquée dans la plupart des
pays producteurs de cacao, généralement avec succès. En Afrique de l'Ouest,
les hybrides entre clones Forastero (haut-amazonien x haut-amazonien ou haut
amazonien x bas-amazonien) ont montré, dans la plupart des cas, un meilleur
comportement que les croisements entre Forastero et Trinitario (TOXOPEUS, 1969;
LOCKWOOD, 1976; ESKEs et al., 1995). Au Ghana, certains hybrides entre clones
haut-amazoniens et Amelonado, suivis pendant vingt ans sous ombrage, ont une
production de 50 % supérieure à celle des Amelonado (LOCKWOOD, 1976). En
Côte d'Ivoire, le potentiel de production en station des meilleurs hybrides sélec
tionnés en plein soleil se situe entre 2 et 2,5 tonnes par hectare, alors que celui
des Amelonado est généralement inférieur à 1 tonne (ESKES et al., 1995) .
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Au Brési l, des hybrides entre clones introdu its (haut-amazon iens et Tri n i
tarlo) et locaux (bas-amazoniens) sont plus précoces et ont une productivité
de 100 à 200 % supérieure à celle des descendances de clones locaux au
cours des six premières années de récolte (BARTLEY et al., 1981). Les clones
locaux peuvent eux aussi donner des hybrides ou des descendances autofé
condées dont la production dépasse 2 tonnes par hectare à l 'âge adulte
(CARLETIO et al., 1975), valeur proche de celle des meilleurs hybrides entre
haut-amazoniens et bas-amazoniens . Des hybrides entre certains clones de
Trinitario introduits (ICS1, ICS8) et des clones locaux ont une précocité et un
potentiel de production équivalents à ceux des meilleurs hybrides entre
haut-amazoniens et bas-amazonien (BARTLEY et al., 1981). L'utilisation de ces
hybrides sensibles au balai de sorcière est remise en cause depuis l'appari
tion de la maladie à Bahia en 1989.

En Malaisie, la sélection de descendances hybrides et de clones s'est intensi
fiée à partir de 1980. Les meilleurs clones et les meilleurs hybrides ont un
potentiel de production moyen à l'hectare de 2,5 à 3 tonnes (LAMIN et SA'EDI,
1995 ; l.ocxwooo et PANG, 1995). Les Bal Plantations ont mis en place, en
1985, un programme intensif de sélection fondé sur l'identification de géni
teurs ayant une meilleure aptitude générale à la combinaison . Les croisements
entre clones haut-amazoniens sont plus productifs que les croisements entre
haut-amazoniens et Trinitario. L'aptitude générale à la combinaison est le fac
teur prédominant et les héritabilités sont élevées. Na33, Pal07, Pa300, Sca6 et
IMC23 font partie des meilleurs géniteurs. Un progrès de 20 à 40 % pour la
productivité est relevé entre les meilleures familles haut-amazoniens x haut
amazoniens et les hybrides témoins. On estime que la sélection clonale dans
ces mêmes descendances peut conduire à des progrès de 38 à 70 % (LoCK
WOOD et PANG, 1995). Des essais dans lesquels des hybrides et des clones sont
tous comparés sous forme de greffes plagiotropes permettront de connaître le
progrès génétique réel.

Les résultats obtenus en Malaisie et en Côte d'Ivoire prouvent qu'il est possible
de gagner 20 à 40 % de productivité en élargissant simplement la base géné
tique des parents utilisés dans les croisements (PAULIN et al., 1994). Pour
assurer un progrès continu significatif, la sélection récurrente a été proposée
(EsKEs et al., 1995; LOCKWOOD et PANG, 1995).

Il existe peu de données sur l'interaction entre le génotype et le milieu pour la
productivité. Les résultats d'essais multilocaux, réalisés au Ghana, au Brésil et
en Côte d'Ivoire, suggèrent que certains hybrides sont plus stables que d'autres
ü.cowooo, 1979 ; PINTO et al., 1993; PAULIN et el., 1994) . L'effet de l'interac
tion entre les variétés et les sites était inférieur aux effets principaux et parfois
non significatif au Ghana . Cependant, des interactions fortes sont observées
quand les génotypes sont placés dans des conditions de croissance ou de pres
sion parasitaire très contrastées. Ainsi, dans certains pays, le clone Sca6 a un
bon comportement comme géniteur, alors que, dans d'autres, comme Sâo
Tomé et l'Equateur, ses descendances se révèlent médiocres (LACHENAUD, 1995).
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LA RËSISTANCE AUX MALADIES

Les variétés cu ltivées, sélectionnées ou non, sont dans leur majorité sensibles
aux maladies d'importance locale. Dans le passé, des progrès ont résulté de
l'utilisation de génotypes Forastero, souvent plus tolérants aux maladies que
les variétés traditionnelles. C'est le cas des Forastero haut-amazoniens envers
le swollen shoot (TOXOPEUS, 1969). Cependant, le niveau de résistance des
clones disponibles en collection est souvent insuffisant: les clones identifiés
au Cameroun comme les moins sensibles à la pourriture brune voient encore
tous leurs fruits attaqués lorsque les conditions sont très favorables à la
maladie (BLAHA et LOTODE, 1976 ; D. Berry, comm. pers.). La sélection pour la
résistance aux maladies se heurte à d'autres problèmes: les difficultés d'éva
luation du niveau de résistance aux maladies affectant plusieurs organes et
provoquées par plusieurs espèces comme Phytophthora spp., la fiabilité des
tests précoces de résistance et la variabilité considérable du pouvoir pathogène
des parasites (WOOD et t.xss, 1985; BARTLEY, 1986). A ces obstacles s'ajoute
la complexité d'une sélection simultanée de plusieurs caractères quantitatifs
- résistances et productivité - chez une plante pérenne.

Cependant, on observe , tant dans le matériel en collection qu'au sein des des
cendances hybrides, une var iabil ité génétique importante pour la résistance
partielle aux maladies. Celle-ci a été exploitée avec succès dans certains pro
grammes de sélection. Ainsi, à la Trinité, un programme mené par Freeman
dans les années 50 et 60 a-t-il abouti à l'identification de clones commerciaux
productifs et résistants au balai de sorcière, à Ceratocystis et, pour certains, à
Phytophthora (Toxortus, 1985). Il s'est appuyé sur la recombinaison de fac
teurs de résistance et de production dans des croisements entre quelques bons
géniteurs. Au Ghana, des descendances exprimant des résistances partielles
au swollen shoot ont été sélectionnées dans les années 70, grâce à des tests
précoces efficaces (LOCKWOOD, 1981). Récemment, des clones apparemment
résistants ont été obtenus par mutagenèse (ADU-AMPOMAH et al., 1996). En
Malaisie, des clones commerciaux ayant un bon niveau de résistance au vas
cular streak dieback ont été sélectionnés dans des essais clonau x (LAMIN et
SA'EDI, 1995). Enfin, parmi des hybrides de clones en sélection, des descen
dances peu sensibles à Phytophthora ont été identifiées en champ dans plu
sieurs pays (PAULIN et al., 1994). Ces résistances partielles restent encore
insuffisantes pour conférer une protection efficace contre les maladies très
agressives.

La solution de ce problème passe certainement par une sélection adaptée au
cumul de gènes de résistance partielle, qui concourt à la résistance durable
(SIMMONDS, 1994), et par l'exploitation de nouvelles sources de résistance .
Alliée à des tests précoces plus fiables, la sélection, directe ou assistée par
marqueurs moléculaires, devrait voir ses performances augmenter.

La stabilité des résistances en fonction de la souche de pathogènes à laquelle
elles sont confrontées a fait l'objet de divers travau x. Pour la maladie du balai
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de sorcière, certains clones de Scavina se sont révélés sensibles aux souches
présentes en Equateur mais résistants aux souches d'autres pays, ce qui a été
interprété comme un cas typique de résistance verticale (BARTLEY, 1986) .
Cette résistance n'ayant toujours pas été surmontée à la Trinité, on peut sup
poser qu'elle est durable pour les souches locales. Il serait sans doute intéres
sant de tester de nouvelles sources de résistance, comme les clones sauvages
de Guyane française, envers les différentes souches de ce pathogène. Pour les
souches et les espèces de Phytophthora, peu d'interactions entre l'hôte et le
parasite ont été mises en évidence par inoculation artificielle, et ce, malgré
les différences de pouvoir pathogène. Certains clones, comme P7, Pa150,
Sca6 et ICS1, sont assez résistants dans plusieurs pays et même sur différents
continents (ENRIQUEZ et SORIA, 1984), ce qui suggère que la résistance à
Phytophthora spp. pourrait elle aussi être assez stable.

LA SËLECTION POUR LA QUALlTË

L'objectif du sélectionneur est généralement de maintenir la qualité reconnue
des variétés traditionnellement cultivées d'un terroir (LOCKWOOD et ESKES,
1996). Cette qualité est contrô lée, dans la phase de confirmation des nou
velles variétés, sur des critères comme la taille des fèves, le pourcentage
et la dureté de la matière grasse et les cara ctéristiques organoleptiques.
On évite de sélectionner des variétés dont le poids des fèves est inférieur à
1 gramme.

Des études ont confirmé l'héritabilité du potentiel aromatique du cacao. Il
existe actuellement un regain d'intérêt pour la sélection d'anciennes variétés
dont le potentiel aromatique est reconnu, comme le Porcelana au Venezuela
et le Nacional en Equateur. Pour les Forastero haut-amazoniens et certains
Trinitario, on a mis en évidence une fort e variabilité des caractères aroma
tiques tels que l'astringence, l'intensité de l'arôme cacao et la saveur fruitée
(CLAPPERTON et al., 1994). On a également observé une corrélation négative
entre l'astringence et l'intensité de l'arôme cacao. La technique de microfer
mentation permettra d'utiliser des critères de qualité aromatique pour la
sélection d'arbres individuels. Cependant, il est indispensable que la position
des consommateurs et des industriels soit clarifiée afin que la qualité organo
leptique puisse être effectivement prise en compte dans les programmes de
sélection.

La multiplication et la diffusion
du matériel végétal

Les variétés clonales sont multipliées traditionnellement sous la forme de bou
tures racinées prélevées sur des tiges plagiotropes. Le succès du bouturage
dépend du génotype, de l'âge des tiges, des facteurs climatiques et du substrat
utilisé (WOOD et LASS, 1985) . Les boutures plagiotropes mises au champ font
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l'objet d'une taille intense au jeune âge pour donner une forme agronomique
ment acceptable aux arbres. Dans certains pays, comme la Trinité, les agri
culteurs laissent former des rejets orthotropes pour ensuite obtenir des plantes
qui ont la forme de semenceaux. Au Cameroun, de sérieux problèmes d'adap
tation au champ ont été observés avec l'utilisation à grande échelle de boutures
plagiotropes. En Indonésie, les clones DR ont été multipliés commercialement
dans des jardins de production de bois orthotrope, greffé sur des semenceaux
au champ. En Malaisie, le greffage de bois plagiotrope sur des plantes adultes
est utilisé pour remplacer les arbres peu productifs. Le greffage hypocotylédon
naire sur de jeunes semenceaux en pépinière sert à constituer de nouvelles
plantations clonales. L'influence des porte-greffe sur le comportement des
clones reste encore à préciser.

Pour la production de semences de variétés hybrides, la pollinisation natu
relle dans des champs semenciers biclonaux a engendré des taux d'autofé
condation allant jusqu'à 100 % (LANAUD, 1987). La seule façon correcte de
produire des semences hybrides est donc la pollinisation manuelle. Cepen
dant, si cette pollinisation est pratiquée sans protection des fleurs, elle peut
entraîner un certain pourcentage de fécondations non contrôlées, qui se
situe généralement dans des limites raisonnables. La fiabilité de la méthode
de pollinisation doit donc être vérifiée.

Les perspectives de l'amélioration
La sélection traditionnelle d'hybrides de clones a permis d'augmenter la préco
cité, la capacité d'adaptation au champ et la productivité, mais la résistance
aux maladies et l 'homogénéité restent à améliorer. Pour faire face à ces
contraintes, la sélection clonale sera de plus en plus utilisée; elle bénéficiera
de la variabilité génétique qui existe à l'intérieur des descendances hybrides
déjà sélectionnées. Cependant, les géniteurs d'hybrides pourraient être amé
liorés par autofécondation, pour obtenir des descendances plus homozygotes,
et par rétrocroisement éventuellement assisté par marqueurs moléculaires. La
meilleure stratégie, à moyen et long terme, est vraisemblablement la sélection
récurrente de populations. Cette méthode permettra un progrès continu, une
intégration des avancées génétiques déjà obtenues et une valorisation des
populations locales. La mise au point de méthodes précoces de sélection pour
la résistance à certaines maladies permettra d'évaluer rapidement le matériel
végétal pour ces caractères et d'envisager des activités de présélection dans les
centres de ressources génétiques. La conjoncture économique défavorable de
la dernière décennie a déstabilisé plusieurs programmes de recherche de
longue durée et entraîné l'abandon de certains autres. La régionalisation de la
recherche et une collaboration internationale accrue devraient permettre de
surmonter en partie ces difficultés.
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Les caféiers

André Charrier, Albertus B. Eskes

L 'usage du café comme boisson n'a été connu en Europe qu'au XVII e siècle.
Le café s'est alors rapidement imposé du fait de son arôme, de son effet stimu
lant et du plaisir que procurait sa dégustation . Il existe deux grandes catégories
de cafés, l'Arabica, qui provient de l'espèce Coffea arabica, et le Robusta, pro
duit par l'espèce C. canephora (planche VII, 1 et 2).

Le café, premier produit agricole d'exportation, occupe la deuxième place en
valeur du commerce mondial, derrière le pétrole. La production mondiale de
café atteint 5 millions de tonnes; elle a quintuplé au cours du xxe siècle. Le
café Arabica représente 70 % de cette production . Dans nombre de pays en
développement, la production de café constitue la principale source de
revenus monétaires pour les petits paysans et de devises à l'exportation .

La production et la consommation de café s'équilibrent, mais les aléas clima
tiques, telles les gelées et les sécheresses en Amérique latine, provoquent de
fortes variations des cours. Le marché du café, qui était régi par des accords inter
nationaux depuis 1962, est maintenant soumis à la libre concurrence du com
merce mondial et aux rapports économiques entre les pays consommateurs et les
pays producteurs. En cas de surproduction et de forte baisse des cours internatio
naux, les pays producteurs appliquent des politiques de rétention à l'exportation.

Les pays producteurs se situent tous en zone tropicale humide d'Afrique, d'Asie,
d'Amérique et du Pacifique. Le café Arabica est presque exclusivement produit
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en Amérique latine, en particulier au Brésil, qui fournit le quart de la produc
tion mondiale, en Colombie et en Amérique centrale. On le trouve aussi dans
quelques pays d'Afrique de l'Est, en Inde, en Asie du Sud-Est et en Papouasie.
En revanche, le café Robusta provient surtout d'Afrique - golfe de Guinée,
bassin congolais, Ouganda - et de Madagascar. Sa production poursuit son
expansion au Brésil, en Inde et en Asie du Sud-Est - Indonésie, Philippines,
Vietnam.

Les principaux consommateurs de café sont les pays industrialisés d'Amérique
du Nord et d'Europe: les Etats-Unis sont les premiers consommateurs et la
consommation annuelle par habitant atteint 13 kilos par an dans les pays scan
di naves. L'autoconsommation par habitant des pays producteurs reste stable et
modeste, à l'exception du Brésil, de la Colombie, de l'Ethiopie et du Vene
zuela. La consommation se développe depuis peu au Japon.

L'essor de la production de café au cours du xx" siècle s'est accompagné du
développement des recherches dans les centres d'essais de l'agriculture colo
niale. Les premières sélections réalisées à Java, en Inde, au Kenya et en Tan
zanie, au début du xx" siècle, avaient pour enjeu la résistance à la rouille
orangée, maladie cryptogamique qui sévissait dans les plantations de C. ara
bica. Dans les années 40, des programmes de sélection de variétés de C. ara
bica plus productives et au port nain ont débuté sur le continent américain, à
l'lAC (Instituto Agronômico de Campinas) au Brésil et au CENICAFE (Centra
Nacional de Investigaciones de Café) en Colombie. Ces variétés sont mainte
nant largement exploitées. Dans les années 50, les variétés de C. arabica sélec
tionnées pour leur résistance à la rouille orangée en Inde et en Afrique de l'Est
ont été distribuées par l'USDA (United States Department of Agriculture) en
Amérique latine. Elles ont été mises en collection au Costa Rica par l'IICA (lns
tituto Interamericano de Ciencias Agricolas), et sont maintenant sous la res
ponsabilité du CATIE (Centra Agron6mico Tropical de Investigaci6n y
Ensefianz a). Le ClFC (Centra d'Investigaçôes das Ferrugens do Cafeiero) au
Portugal a joué un rôle important dans la sélection de variétés de C. arabica
résistantes à la rouille orangée en utilisant l'Hybride de Timor, qui a constitué
la parade au développement de cette maladie sur le continent américain.

La sélection de C. canephora pour la productivité a commencé en Indonésie
au début du xx" siècle avec les Hollandais. Elle s'est développée après la
Seconde Guerre mondiale en Afrique - Angola, Cameroun, Zaïre, Côte
d'Ivoire, Madagascar, Ouganda et Togo - avec l'appui des instituts belge,
français et portugais de recherche agronomique tropicale. Depuis 1960, des
ressources génétiques originales ont été collectées en Afrique au cours de
prospections des caféiers spontanés, puis rassemblées dans d'importantes
collections en Ethiopie, à Madagascar et en Côte d'Ivoire (planche VII, 4).

Aujourd'hui, les centres nationaux de recherche agronomique de tous les pays
producteurs de café poursuivent la sélection de variétés adaptées aux zones de
culture, résistantes aux maladies et aux parasites, en particulier à l'anthracnose
des baies, aux nématodes et aux insectes, et produisant un café de qualité.
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La diversité et l'organisation évolutive

La diversité des formes cultivées

A la suite de l'introduction du caféier d 'Arabie, C. arabica, aux Antilles
en 1723, le café Arabi ca a été le seul café produit aux XVII Ie et XIXe siècles .
Cultivé pr incipalement en Amérique tropi cale, dans la Caraïbe et en Asie
mais disséminé dans le monde entier, ce caféier s'est avéré très sensible aux
aléas par asitaires. Il est alors apparu nécessaire de trouver des espèces résis
tantes, en particulier à la rouille orangée, due au champignon Hemifeia
vastatrix. C'est ainsi qu 'au cours du XIX e siècl e d'autres espèces de caféier,
décou vertes dans les forêts africaines, ont été mises en culture en Afrique et
transférées à Java. Pour la culture de basse altitude, le caféier d'Arabie a été
remplacé d'abord par des variétés de C. liberice, puis par des caféiers rus
tiques de l'espèce C. canephora, dont la variété Robusta , qui a donné son
nom au café produit. Cette dernière s'est imposée en Afrique et en Asie au
cours du xx" siècle.

Dans le même temp s, les systèmes de culture de C. arabica ont évolué des
pl ant ations traditionnelles de caféiers typiques, en association avec de s
cultures vivrières ou sous ombrage, à des plantations monospécifiques à haute
densité de caféiers de taille réduite, avec l'apport d'intrants. La culture de
C. canephora s'est aussi transformée en passant de plantations de caféiers peu
productifs, à croissance libre, sous ombrage et sans engrais, à des plantations
d'hybrides ou de clones sélectionnés réguli èrement taillés, sans ombrage et
avec intrants.

L'ESPÈCE C. ARABICA

Le centre d'origine de c. arabica n'a été formellement reconnu qu'au cours
des prospections du Xxe siècle: cet arbuste se rencontre dans les sous-bois des
forêts, entre 1300 et 2000 mètres d'altitude, dans le sud-oue st de l'Ethiopie, le
sud du Soudan et le nord du Kenya. Il subsiste des in certitudes quant à
l'époque et la nature du transfert du noyau fondateur au Yémen , véritable
centre secondaire de diversité.

En revanche, l'expansion mondiale de la culture de C. arabica à partir de
caféi ers domestiqués au Yémen est mieux documentée et très liée à l'hi stoire
co loniale des nations européennes. Elle a emprunté quatre voies principales :
au xvu" siècle, des caféiers ont été transférés vers Ceylan puis vers l'Indonésie ;
vers 1700, un exemplaire de Java est parvenu aux Antill es après avoir transité
par Amsterdam et Paris (variété Typi ca) ; à la même époque, une autre variété
du Yémen a été introduite à l'île Bourbon (la Réunion) pu is a gagné l'Amé
rique (variété Bourbon) ; à la fin du XIXe et au début du xx", des transferts mul
tiples ont été réalisé s vers l'Afrique de l'Est à partir de Java, de la Réunion et
d'Ethiopie.
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Seules deux variétés, Typica et Bourbon, et quelques individus sont à l'origine
des plantations de C. arabica . Le mode de reproduction autogame de l'espèce
a de plus favorisé la fixation de lignées homogènes. Des hybrides naturels ont
été identifiés, en particulier le cultivar Mundo Novo au Brésil, qui résulterait
du croisement entre les deux variétés introduites en Amérique. Cette expan
sion mondiale de C. arabica, fondée sur une diversité génétique réduite, a été
suivie d'attaques parasitaires dévastatrices. La plus connue est celle de la
rouille orangée. Cette maladie est apparue à Ceylan en 1869 puis s'est pro
pagée dans toute l'Asie. Elle a gagné le Brésil en 1970 et de là s'est répandue
en Amérique. Une autre maladie, l'anthracnose des baies due à Colletotri
chum kahawae, a progressé en Afrique de l'Est au cours des cinquante der
nières années et menace la caféiculture mondiale (planche VII, 3).

Conscients de l'étroitesse de la variabilité des cultivars de C. arabica et du
risque parasitaire qu'elle faisait courir aux plantations, des organismes de
recherche ont organisé des prospections dans le centre d'origine primaire de
l'espèce, en Ethiopie, pour la FAO, Food and Agriculture Organization of the
United Nations, et l'ORSTOM (BERTHAUD et CHARRIER, 1988), et dans le centre
secondaire du Yémen, pour l'IBPGR, International Board for Plant Genetic
Resources (ESKES et MUKRED, 1989).

Les collections de C. arabica se sont enrichies grâce au matériel semi-spontané
collecté en Ethiopie. La collection la plus complète est d'ailleurs celle de
Jimma en Ethiopie. On peut mentionner aussi les collections de Turrialba au
Costa Rica, de Chinchina en Colombie et de Campinas au Brésil, pour l'Amé
rique, celles de Ruiru au Kenya, de Lyamungu en Tanzanie et de Man en Côte
d'Ivoire, pour l'Afrique, la collection de Sambavy à Madagascar et celle de
Chikmagalur en Inde.

Les cultivars courants de C. arabica sont bien caractérisés (CARVALHO, 1985).
La variabilité agromorphologique des populations semi-spontanées récoltées
en Ethiopie a été étudiée dans les différentes collections (FAo, 1968 ; CHARRIER,
1978; MONTAGNON et BOUHARMONT, 1996). Le polymorphisme de l'ADN
nucléaire révélé grâce aux marqueurs RAPD montre, d'une part, la différencia
tion entre les formes spontanées d'Ethiopie et les formes cultivées dans le
monde, d'autre part, la distinction des deux variétés, Typica et Bourbon
(LASHERMES et el. , 1996b; figure 1).

Des hybrides naturels entre C. arabica et les autres espèces de caféier intro
duites en plantations ont été trouvés en Inde (introgression par C. llbeticeï, en
Indonésie (Hybride de Timor) ainsi qu'en Nouvelle-Calédonie (introgression
par C. canephora). Ils sont utilisés comme géniteurs de résistance aux maladies
et aux nématodes.

L'ESPÈCE C. CANEPHORA

Au cours du XIX e siècle, une dizaine d'espèces de caféiers spontanés africains
ont été mises en culture: C. stenophylla, le caféier du Rio Nunez, en Guinée;
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Figure 7. Classification des formes cultivées et semi-spontanées de Coffea arabica
fondée sur la distance de Manhattan (marqueurs RAPD), d'après LASHfRMfS et al.
(/996c).

C. liberica en Guinée, en Sierra Leone et au Liberia ; C. congensis au Gabon;
l'origine Robusta de C. canephora du Zaïre . C'est cette origine qui a fourni le
noyau fondateur introduit à Java en 1901, où elle s'est imposée d'emblée par
sa vigueur, sa productivité et sa tolérance à la rouille orangée. A la même
époque, dans les pays africains, l'utilisation de populations spontanées locales
de C. canephora a permis d'élargir l'éventail des souches mises en culture:
Kouilou en Côte d'Ivoire, Maclaudi et Gamé en Guinée, Niaouli au Togo et au
Bénin, C. ugandae en Ouganda, caféier Nana en République centrafricaine. Le
développement des maladies, comme la rouille orangée et la trachéomycose,
a consacré définitivement la culture de C. canephora, et tout spécialement de
sa forme la plus résistante, Robusta.

Il convient de distinguer deux situations. Dans les pays situés hors de la zone
d'origine de l'espèce C. canephora - Java, Inde, Brésil. . . -, la provenance et
le nombre des populations introduites sont connus. En revanche, dans les pays
africains de l'aire d'origine de C. canephora - de la Guinée à l'Ouganda et au
Zaïre -, des formes spontanées locales ont pu se croiser avec les formes intro
duites, en particulier la forme Robusta.
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Des collections de C. canephora, plus ou moins représentatives des introduc
tions, des plantations et des formes spontanées locales sont conservées en Côte
d'Ivoire, au Cameroun, en Ouganda, en Inde, en Indonésie et au Brésil. Elles ont
été constituées progressivement depuis la création des stations agronomiques.

Depuis 1975, les collectes de caféiers spontanés de l'espèce C. canephora
sont regroupées en collection à Divo, en Côte d'Ivoire (ANTHONY, 1992). Elles
proviennent de République centrafricaine (6 populations), de Côte d'Ivoire
(21 populations), du Cameroun (10 populations), du Congo (7 populations) et
de Guinée (7 populations). L'analyse du polymorphisme enzymatique de ces
caféiers, réalisée sur 9 locus, révèle l'existence de deux groupes génétiques,
que leur origine écogéographique, ouest ou centre-africaine, a conduit à
dénommer Guinéen et Congolais (BERTHAUD, 1986 ; figure 2). Leurs caracté
ristiques morphologiques, physiologiques et agronomiques ont été précisées
(LEROY et el., 1993).

L'origine génétique des caféiers cultivés en collection en Côte d'Ivoire a égaie
ment été examinée grâce aux marqueurs isoenzymatiques. La moitié de ces
caféiers descendent des introductions de Robusta du Zaïre et 5 % seulement
sont du type Guinéen local. La contre-sélection de ce dernier type s'explique
par sa sensibilité à la rouille orangée et à la trachéomycose, ainsi que par ses
caractéristiques technologiques médiocres. Les autres caféiers en collection
sont des hybrides entre les groupes Guinéen et Congolais, parmi lesquels on
trouve les clones améliorés les plus productifs (BERTHAUD, 1986).

Figure 2. Classification des populations spontanées de Coffea canephora fondée sur la
distance génétique de Nei (marqueurs enzymatiques), d'après BERTHAUO (7986).
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L'organisation génétique des caféiers

Les caféiers sont rattachés aux genres apparentés Coffea et Psilanthus. Toutes
les espèces étudiées sont diploïdes avec 2n = 22 chromosomes, à l'exception
de l'espèce allotétraploïde C. arabica, qui possède 2n = 44 chromosomes .
L'étude de leurs caryotypes indique une faible différenciation et une taille
réduite des chromosomes (1 à 3 micromètres).

La quantité d'ADN nucléaire des caféiers, mesurée par cytométrie en flux, varie
de façon continue de 0,95 à 1,78 picogramme par noyau pour les espèces
diploïdes et atteint 2,61 picogrammes pour l'espèce tétraploïde C. arabica
(CROS et el., 1995). Globalement, on trouve les valeurs les plus faibles chez les
espèces originaires d'Afrique de l'Est et les valeurs moyennes à élevées chez les
espèces d'Afrique de l'Ouest et du Centre . L'homogénéité des nombres chro
mosomiques masque donc une variation des quantités d'ADN liée à la différen
ciation écogéographique des espèces, à leur adaptation et à leur phénologie.

LES MODES DE REPRODUCTION

La plupart des espèces diploïdes testées sont auto-incompatibles et allogames.
Le système d'incompatibilité gamétophytique mis en évidence chez C. cane
phora est contrôlé par un locus 5 multiallélique, dont les allèles sont aisément
déterminés chez les haploïdes doublés de cette espèce (BERTHAUD, 1980). Ce
locus 5 est lié à un marqueur RFLP localisé sur la carte génétique de C. cane
phora (LASHERMES et el., 1996a). Le seul taxon connu pour son autocompatibi
lité est l'espèce tétraploïde C. arabica. Toutefois, son mode de pollinisation
mixte - entomophile et anémophile - entraîne des taux de fécondation
croisée de l'ordre de 5 à 15 %. En conséquence, malgré l'autogamie prédomi
nante, les populations semi-spontanées d'Ethiopie ont un taux d'hétérozygotie
non négligeable (CHARRIER, 1978). Cependant, deux taxons autocompatibles
ont été découverts parmi les caféiers diploïdes: une population d'origine
inconnue, C. sp. x, conservée en collection en Côte d'Ivoire, et un taxon nou
veau, C. sp. provenant de Moloundou, récemment collecté à la frontière du
Cameroun et du Congo (ANTHONY, 1992). Dans le genre Psilanthus, les
quelques espèces étudiées sont autocompatibles, avec une structure florale
brévistylée.

LES RELATIONS GËNËTIQUES ET CYTOGËNËTIQUES

De nombreuses hybridations interspécifiques, contrôlées ou non, ont impl iqué
les deux espèces cultivées, C. arabica et C. canephora, mais aussi plusieurs
caféiers sauvages (CHARRIER et BERTHAUD, 1988).

Il n'existe pas de barrière génétique absolue aux croisements interspécifiques
dans le genre Coffea , mais une grande diversité de réponse selon les espèces et
les génotypes. Ainsi les croisements entre taxons appartenant à une même sec
tion botanique ont-ils un taux de réussite plus élevé et produisent-ils des
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hybrides allodiploïdes plus fertiles que ceux entre taxons de sections diffé
rentes (LOUARN, 1993). La différence de niveau de ploïdie dans les croisements
avec C. arabica entraîne une incompatibilité unilatérale quand le parent
diploïde est utilisé comme femelle et une fertilité réduite des hybrides tri
ploïdes (LE PIERRES, 1995). Enfin, les croisements intergénériques entre Coffea et
Psilanthus sont exceptionnels mais en cours d'étude.

Toutes les espèces diploïdes du genre Coffea posséderaient une structure chro
mosomique peu différenciée et un même génome ancestral. Leur organisation en
trois groupes écogéographiques est bien établie: Afrique de l'Ouest et du Centre,
Afrique de l'Est et région malgache . Les différences observées quant à la quantité
d'ADN des espèces, la réussite des croisements, la ferti1ité des hybrides Flet leur
taux de « cellules mères du pollen » ayant une méiose normale sont dans tous les
cas plus marquées entre ces trois groupes qu'au sein de chacun d'eux.

L'espèce C. arabica a une structure chromosomique de type allotétraploïde
segmentaire, à comportement méiotique diploïde prépondérant (GRASSIAS et
KAMMACHER, 1975). Son croisement avec des souches autotétraploïdisées de
C. canephora produit un hybride F1, appelé C. x arabusta de structure amphi
ploïde (CAPOT, 1972). Cet hybride se caractérise par sa vigueur et par une qua
lité supérieure à celle du Robusta, mais aussi par une fertilité moyenne et une
grande instabilité génétique. Les hybrides Arabusta au sens large sont obtenus
en remplaçant C. canephora par diverses espèces de caféiers diploïdes tétra
ploïdisés ou par leurs allotétraploïdes (LE PIERRES, 1995) .

LA STRUCTURATION ET LA PHYLOGÉNIE DU GENRE COFFEA

L'étude du polymorphisme enzymatique a fourni les premières informations
sur la structuration et la phylogénie du genre Coffea (BERTHOU et al., 1980;
ANTHONY, 1992). C. canephora et C. congensis possèdent les mêmes alloen
zymes dont seules les fréquences différencient les deux espèces. La distance
génétique calculée entre C. liberica de Côte d'Ivoire et C. dewevrei de Répu
blique centrafricaine permet de les distinguer; cependant la distance est nette
ment plus importante entre C. liberica, C. canephora et C. eugenioides. Les
caféiers spontanés d'Afrique de l'Est ont une structuration marquée, en accord
avec la taxonomie récente . C. arabica présente, pour deux systèmes enzyma
tiques, des diagrammes électrophorétiques que l'on peut considérer comme
complémentaires de ceux de C. eugenioides d'une part, et de C. canephora ou
C. congensis d'autre part.

La première étude phylogénétique de l'ensemble des espèces de caféier a été
réalisée grâce aux marqueurs moléculaires (LASHERMES et al., 1997; CROS, 1996) .
Le génome chloroplastique, hautement conservé, a été choisi pour suivre l'his
toire évolutive des caféiers; son hérédité par la voie maternelle a été vérifiée.
Une analyse phylogénétique de 25 taxons selon la parcimonie de Wagner donne
un arbre consensus de six clades en accord avec leur distribution dans les
ensembles biogéographiques et génétiques précédemment définis (figures 3 et 4).
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Figure 3. Arbre phylogénétique consensus (parcimonie de Wagner) des espèces du
genre Coffea , d'après CR OS (1996). Les chiffres entre parenthèses correspo ndent à des
numéros d'échanti llo ns.
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Figure 4. Distribution géographique des espèces du genre Coffea (marqueurs de /'ADN
chloroplestique), d 'après CROS (7996).

L'analyse des séquences des régions intergéniques de l'ADN ribosomique de
différentes espèces du genre Coffea donne une image complémentaire de l'his
to ire évolutive du genre (LASHERMES et al., 1997). L'arbre de parcimonie obtenu
confirme les regroupements de C. canephora, C. congensis et C. brevipes
d'une part, de C. eugenioides et C. sp. Moloundou d'autre part. Il met en
lumière la quasi-identité de séquences entre C. arabica et le premier groupe.

La variation des composés biochimiques du grain de café est souvent évoquée
comme critère taxonomique : elle a été évaluée pour les méthylxanthines,
constituants de la caféine, et pour les acides chlorogéniques ou diterpènes
(RAKOTOMALALA, 199 2). La variation de la teneur en caféine chez les caféiers est
continue de 4 % à 0 % de la matière sèche selon un cline allant de l'Afrique de
l'Ouest à l'Afrique de l'Est et à Madagascar. Les caféiers sans caféine se trouvent
chez les Mascarocoffea, originaires de Madagascar, des Comores et des îles
Mascareignes, mais des données récentes modifient cette vision exclusive: trois
taxons de Madagascar contiennent de la caféine (RAKOTOMALALA et el., 1994)
alors que l'espèce C. pseudozanguebariae, originaire de la frontière du Kenya et
de la Tanzanie, n'en contient pas. Une analyse approfondie de la variation des
quantités de caféine et d'acides chlorogéniques précise la répartition de ces
deux voies métaboliques dans le genre Coffea (ANTHONY et el., 1993) .

180



L'amélioration des plantes tropi cales

L' amélioration variétale

Les types variétaux

Les vari étés traditi onnelles et relativement homogènes dérivé es des Bour bon et
des Typi ca du Yémen ont été largement cultivées. Parm i les milli ons de caféiers
de l' espèce C. arabica, les sélectionneurs ont repéré une trentaine de mutants à
détermini sme génétique simple (CARVALHO, 1985). Certains sont connus en tant
que variétés cultivées : M aragogipe à grands fruits; Caturra, caféier de petite
taille, trapu, à entre-nœ uds courts, très utili sé dans les plantatio ns à haute den
sité (p lanche VII, 1) ; Laurin a à teneur réduite en caféine.

La sélection de C. arabica suivant les méthodes classiques po ur une plante auto
game condui t à des lignées homogènes, fixées et vul garisées par graines. Des
cultivars amé liorés du type lignée pure sont di ffusés dans la plupart des pays
produ cteur s. L'utili sation d'un mél ange de lignées proches, com me la variété
compos ite Co lo mbia, s'est dév eloppée en Co lo mbie (MORENO et CASTILLO,
1984). Les premi ères variétés hybrides f 1 ont été testées. Elles sont multi pliées
par semences issues de poll ini sation manuell e, au Kenya (VAN DER VOSSEN,
198 5), et par m icropro pagation, en Amérique centrale.

Ch ez l'espèce all ogame C. canepho ra, les cu lt iva rs traditi onnels sont de s
vari étés popul ati on s multi pl iées par semenc es. Les descend ances contrô lées
les p lus perform antes sont reprodu ites sous la fo rme de variétés hybrides bi
ou po lyc lo na les. L' importante vari abilité des descendan ces de ces deux
types variétaux permet de sélec t io nne r des c lo nes d'é l ite, supé rieurs aux
variétés hybrides. Ces cl on es multipl iés par greffage dans le passé (CRAMER,
195 7), sont actue l lement reprodui ts par bo uturage, surtout en Afrique
(CAPOT, 1977). Ces vari étés clo nales in terferti les sont associées en pl antati on s
pol ycl on ales.

Les méthodes d'amél ioration

LE CAFÉIER C. ARA BICA

L'espèce C. arabica, préférentie l lement autogame, est sélec tionnée selo n la
méthode généa logiq ue et par rétro croi sement. Cette derni ère méthode est sur
tout appl iquée après une hybridation interspécifique, dans le cas du transfert
d'un caractère à détermini sme simple dans une variété d 'uti lisatio n courante
(CHARRIER, 1985 ; VAN DER VOSSEN, 1985).

La sélection généalog ique

La sélec tion généalogique, m ise en œuv re après une recombinaison des carac
tères complémentaires portés par les parents ou après le tran sfert d'un carac
tère partic u lier par p lusieurs cy cles de rétrocroi sement, a été eff icace pour
amé liorer la product ion , la vi gueu r et la résistance de ce café ier, tout en
conservant les caractéristiques du café Arabi ca.
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L'héritabilité des caractères agronomiques et la valeur en croisement des
parents sont précisées grâce à l'analyse génétique de plans de croisements
diallèles ou à parent constant. Les caractéristiques de la croissance et celles
des grains sont les plus héritables. Les composantes du rendement et le rende
ment lui-même ont de faibles héritabilités. L'héritabilité de la qualité à la tasse
est moyenne, celle de ses composantes est plus élevée (WALYARO, 1983).

Les corrélations phénotypiques établies entre la production et certains carac
tères de croissance permettent une sélection au stage jeune: la production sur
dix ans est fortement corrélée à la production des deux ou trois premières
années et aux caractéristiques de croissance - circonférence du tronc et
rayon de la canopée. Ainsi un cycle de sélection peut être limité à cinq ans:
4 à 5 générations, soit vingt à vingt-cinq ans, sont nécessaires pour aboutir à
des lignées quasi fixées à partir d'un hybride F,. Cependant, dans le cas de
variétés à port nain, la sélection précoce présente des risques car ces variétés
sont capables de surproduction au jeune âge et d'alternance marquée des
productions selon le mode de taille adopté.

La découverte récente d'une stérilité mâle nucléaire et récessive dans des
lignées originaires d'Éthiopie devrait permettre dans un futur proche de multi
plier certains hybrides par pollinisation naturelle (MAZZNERA et sl. , 1989).

L'hybridation interspécifique

Les hybrides tétraploïdes artificiels entre C. arabica et C. canephora, comme
les hybrides Arabusta, ou naturels, tel l'Hybride de Timor, servent de relais
pour transférer la résistance à la rouille orangée, aux nématodes et à l'anthrac
nose des baies par rétrocroisement avec C. arabica. C'est ainsi qu'ont été créés
les cultivars Icatu et Catimor.

Les hybrides triploïdes stériles provenant du croisement de C. arabica avec les
caféiers diploïdes peuvent engendrer des hybrides tétraploïdes. En Colombie,
des caféiers tétraploïdes issus de diplogamètes ont été obtenus par rétrocroise
ment d'un hybride triploïde (OROZCO, 1976). Les lignées de C. arabica intro
gressées manifestent une restauration complète de fertilité en quatrième généra
tion de rétrocroisements et expriment une bonne résistance à la rouille orangée.

En Côte d'Ivoire, des hybrides hexaploïdes fertiles ont été produits en dupli 
quant des hybrides triploïdes. Ce matériel est intéressant pour créer par rétro
croisement avec C. arabica des lignées spéciales, d'addition ou de substitution.

LE CAFËIER C. CANEPHORA

Le mode de reproduction allogame et l'hétérozygotie des caféiers de l'espèce
C. canephora entraînent une importante variabilité de leurs descendances,
amplifi ée au cours des cycles de multiplication par graines (CRAMER, 1957).
La variabilité est telle que, dans une plantation traditionnelle, les 10% de
caféiers les plus productifs portent près de 50 % de la production totale.
Aussi la multiplication végétative d'individus d'élite très productifs a-t-elle
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été expérimentée dès le début du siècle à Java, selon la technique du gref
fage. Dans les années 60, avec la mise au point du bouturage horticole, la
sélection clonale a été appliquée à grande échelle.

Néanmoins, on a continué à cultiver des descendances de C. canephora issues
de semis dans la plupart des pays. Les descendances, produites par croisements
contrôlés ou en fécondation libre, peuvent être sélectionnées sur leurs perfor
mances. Les meilleures d'entre elles sont alors reproduites sous forme de variétés
hybrides en champ semencier de deux ou plusieurs parents (CHARRIER et BER
THAUD, 1988). De nouvelles stratégies de sélection sont mises au point sur la base
de deux découvertes majeures: la structuration de sa diversité en deux pools
géniques, Congolais et Guinéen (BERTHAUD, 1985), et l'obtention d'haploïdes et
de souches diploïdes homozygotes (COUTURON et BERTHAUD, 1982).

La sélection récurrente réciproque

CARVALHO et al. (1969) puis CHARRIER et BERTHAUD (1988) ont proposé d'alterner
des phases de création variétale - clones et hybrides - avec des cycles
d'amélioration des populations par sélection récurrente.

La structure génétique mise en évidence chez C. canephora est favorable à
une sélection récurrente réciproque fondée sur les groupes Guinéen et Congo
lais et à la réalisation d'hybrides intergroupes, qui permettent d'exploiter la
complémentarité de ces deux pools géniques (BERTHAUD, 1986). Cette méthode
a été mise en œuvre en Côte d'Ivoire et renouvelle la conduite de la sélection
classique (LEROY et el., 1993).

La création d'hybrides F1 homogènes

La sélection actuellement pratiquée chez C. canephora crée des variétés
« hybrides de clones » reproduites par graines et très hétérogènes. Pour obtenir
des variétés homogènes, il faudrait synthétiser des hybrides FI à partir de
parents homozygotes. Chez C. canephora, pour lequel l'homogénéisation par
des cycles de croisements consanguins serait trop longue à réaliser, seuls les
haploïdes doublés permettent de disposer rapidement de souches génétique
ment fixées. En Côte d'Ivoire, l'ORSTOM a obtenu près de 400 souches
d'haploïdes doublés viables de C. canephora à partir d'haploïdes spontanés
suivant la méthode de COUTURON et BERTHAUD (1982) et étudie les perfor
mances des hybrides FI produits (LASHERMES et al ., 1994).

L'hybridation interspécifique

Seuls les hybrides naturels Congusta, résultant du croisement entre C. congensis
et C. canephora, sont fertiles. Ils possèdent des caractéristiques favorables et
connaissent un certain succès en culture à Madagascar.

Pour les caféiers diploïdes, l'absence de barrières reproductives marquées
permet d'obtenir une infinité d'allodiploïdes par croisement entre les espèces
prises deux à deux (LouARN, 1993). Les seuls allodiploïdes fertiles sont les
Congusta et les hybrides C. canephora x C. brevipes.
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En revanche, les allodiploïdes à fertilité partielle, comme les hybrides F1 entre
C. canephora et C. eugenioides ou C. Iiberica, n'ont d'intérêt pratique qu'après
restauration de leur fertilité. Les hybrides de deuxième génération proviennent
soit de croisements entre les hybrides Fl' soit de rétrocroisements par le parent
cultivé C. canephora. Les descendances obtenues sont très variables pour tous
les caractères morphologiques et physiologiques étudiés, avec un retour aux
formes parentales. Ce polymorphisme est directement exploitable par la multi
plication végétative des individus exceptionnels. C'est une voie très intéres
sante de diversification en cours d'exploration par l'OR5TOM en Côte d'Ivoire
pour introgresser l'absence de caféine, trouvée chez C. pseudozanguebarie, ou
l'autofertilité de C. sp. Moloundou.

LE CAFËIER ARABUSTA

Le caféier Arabusta a été créé en Afrique pour améliorer la qualité du café
Robusta. Ce caféier hybride non fixé, multiplié végétativement, a été testé dans
les régions de culture de C. canephora. Il est apparu que sa structure génomique
et sa fertilité n'étaient pas satisfaisantes. On a alors tenté d'améliorer les caracté
ristiques des premiers hybrides selon différentes voies: en choisissant les géni
teurs des deux espèces parentales sur leur aptitude spécifique à la combinaison;
en remplaçant C. canephora par l'espèce affine C. congensis ou par son hybride
Congusta; en restaurant la fertilité au cours des générations successives (F2-F4)

d'Arabusta, soumises à la sélection; en passant par une génération de rétrocroi
sement avec C. arabica afin de stabiliser le génome (LE PIERRES, 1995).

Les biotechnologies

La multiplication in vitro, le marquage biochimique et moléculaire, l'haplorn é
thode, la variation somaclonale et la transformation génétique ont été successi
vement expérimentés chez les caféiers (PEllARD et al., 1993) .

LA MICROPROPAGATION ET LA RËGËNËRATION IN VITRO

Comme pour nombre d'espèces ligneuses pérennes, la multiplication végéta
tive est stratégique pour mettre en œuvre la sélection clonale ou reproduire
des structures génétiques hétérozygotes, comme les hybrides F1 intra ou inter
spécifiques. La micropropagation est pratiquée par culture in vitro de micro
boutures, d'apex ou de bourgeons néoformés. Le microbouturage in vitro des
souches sélectionnées peut atteindre un coefficient de multiplication conforme
20 à 30 fois supérieur à celui du bouturage classique. Il est plus aisé pour
C. canephora que pour C. arabica.

La maîtrise de l'embryogenèse somatique ouvre la voie à la régénération in
vitro des espèces cultivées. La callogenèse à partir d'explants variés est
obtenue avec ou sans choc auxinique pour C. arabica et C. canephora. Les
tissus embryogènes sont alors multipliés sur un milieu solide ou liquide. L'utili-
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sation d'un récipient à immersion temporaire automatisée accroît le taux de
conversion des embryons en plantules (BERTHOULY et al., 1995) .

Pour C. canephora, on obtient 500 000 embryons somatiques par litre en deux
mois de culture en milieu liquide et en bioréacteur. L'intérêt de cette technique
dépend du taux de conversion des embryons en plantules et de leur conformité
ainsi que de son application aux génotypes d'intérêt économique, en parti
culier à ceux de C. arabica (ZAMARRIPA, 1993). La régénération de protoplastes
de caféiers cultivés, issus de limbes foliaires ou de suspensions embryogènes,
est maîtrisée surtout pour C. canephora (SPIRAL et PETIARD, 1993; SCHOPKE, 1996).

LA VARIATION SOMACLONALE

Le taux de plantes non conformes issues de la régénération in vitro par embryo
genèse somatique est en cours d'évaluation. Les premiers résultats obtenus sur
près de 20 000 plantes de C. arabica cultivées au Brésil permettent d'estimer la
proportion de variants à environ la % (SONDAHL et BRAGIN, 1991). La plupart de
ces variants correspondent à des mutants déjà connus, qui n'affectent pas forcé
ment la productivité. L'amplitude de variation pour les caractères agronomiques,
et la productivité en particulier, ainsi que leur stabilité génétique restent à établir.

LA TRANSFORMATION GÉNÉTIQUE

Les premiers caféiers transgéniques ont été produits par infection d'embryons
somatiques à l'aide d'Agrobacterium rhizogenes pour le gène marqueur gus
(SPIRAL et PETIARD, 1993). Depuis, la capacité de certaines souches d'A. tumefa
ciens à transformer le caféier a été mise en évidence grâce à un gène de résis
tance à un herbicide (T. Leroy, comm. pers.). La transformation par cette voie
est actuellement testée par le CIRAD avec des constructions portant des gènes
de Bacillus thuringiensis capables de conférer la résistance à la mineuse des
feuilles (T. Legavre et R. Frutos, comm. pers.).

L'HAPLOïDISATION

La culture in vitro d'anthères de caféier est tentée depuis une vingtaine
d'années. Elle a abouti récemment à quelques résultats: des structures tissu
laires et des embryons haploïdes ont été produits, mais la technique ne semble
pas maîtrisée et l'effet du génotype est marqué (DUFOUR et al., 1995) .

La culture de microspores et la gynogenèse induite par des hybridations distantes
ont été testées, mais avec peu de succès. Les caféiers s'avèrent récalcitrants à
l'haploïdisation in vitro, et les seuls haploïdes viables de C. arabica et de C. cane
phora sont issusd'haploïdisation spontanée (COUTURON et BERTHAUD, 1982).

LES MARQUEURS ET LA CARTE GÉNÉTIQUE

Les marqueurs isoenzymatiques, RFLP et RAPD sont opérationnels chez les
caféiers. La première carte génétique a été construite, à partir d'un matériel
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de l'espèce C. canephora provenant d'haploïdes doublés, par l'OR5TOM et
le groupe Nestlé. Elle comporte 150 marqueurs RFLP et RAPD répartis en
15 groupes de liaison (PAILLARD et al., 1996). Ils serviront à identifier des
QTL pour les caractères d'intérêt agronomique, ainsi qu'à suivre le transfert
de gènes majeurs au cours des rétrocroisements.

La sélection de variétés
et leur multiplication

Les objectifs de sélection

Les objectifs prioritaires de sélection des caféiers sont la productivité, la facilité
de la récolte, la résistance aux parasites et la qualité du café produit (tableau 1).
Les critères appliqués varient selon l'espèce et les contraintes de la culture
propres à chaque pays.

La productivité est évaluée à partir de la récolte de cerises fraîches et du ren
dement en café marchand, ou café vert. Chez C. arabica, les différences
génétiques pour la productivité sont généralement moins marquées dans des
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environnements favorables . Les faibles rendements sont souvent révélateurs
d'une certaine stérilité - surtout chez les hybrides interspécifiques - qui se
manifeste par la présence de loges vides et d'une seule graine arrondie par
cerise (défaut des « grains caracolis »). La productivité est souvent corrélée
avec la vigueur au jeune âge (WALYARO, 1983; LEROY et el., 1994) et la rami
fication des branches secondaires. Les arbres les plus vigoureux ne sont
cependant intéressants que si le rapport entre leur vigueur et leur production
est favorable. A l'inverse, les génotypes dont la productivité est trop forte par
rapport à la vigueur sont victimes du phénomène de dieback, leurs branches
meurent sous l'effet de la surproduction . Dans certains pays, une notation
visuelle attribuée par le sélectionneur permet d'estimer la production et le
rapport entre cette production, la vigueur et l'architecture de l'arbre. L'adap
tation aux conditions édaphoclimatiques varie selon les génotypes: elle est
recherchée dans les descendances d'hybrides interspécifiques, en particulier
pour les plantations en zone marginale d'altitude moyenne. De même,
l'adaptation à des périodes de forte sécheresse est étudiée pour C. arabica et
C. canephora.

Le nanisme, trouvé chez des mutants naturels de C. arabica, a été exploité pour
faciliter la récolte manuelle ou mécanique et augmenter la densité de planta
tion. Pour C. canephora, qui présente une variation continue dans le port des
arbres et dans la taille des entre-nœuds, des arbres adaptés aux fortes densités
de plantation ont été sélectionnés (LEROY et al., 1994).

La résistance aux parasites, comme la rouille orangée, les nématodes et
l'anthracnose des baies, constitue une priorité pour C. arabica, étant donné la
sensibilité des variétés traditionnelles. Dans la plupart des cas, on a recours à
l'introgression de facteurs de résistance provenant de C. canephora. Cette
espèce vigoureuse et très variable a permis de sélectionner des descendances
et des clones tolérants à la rouille orangée, aux nématodes du genre Meloido
gyne et au scolyte des branchettes. Pour les insectes comme la mineuse des
feuilles, le scolyte des baies, les foreurs des troncs et Antestia et pour certains
nématodes du genre Pratylenchus, la variabilité des deux espèces cultivées
semble restreinte . D'autres espèces diploïdes peuvent être utilisées pour
trouver des résistances à certains de ces déprédateurs. C'est le cas de C. race
mosa, qui a été exploité en hybridation interspéciflque. au Brésil, pour sa résis
tance à la mineuse des feuilles (CARVALHO, 1985).

L'estimation de la qualité du café repose sur des paramètres technologiques
et organoleptiques . Certains défauts des grains - grains caracolis, grains
« monstres » - semblent génétiquement déterminés chez C. arabica et chez
les hybrides interspécifiques (CARVALHO, 1985), alors qu'ils sont plutôt liés à
l'environnement pollinique pour C. canephora. Ces grains de forme anor
male ne présentent d'ailleurs pas de mauvaises qualités organoleptiques, dès
lors qu'ils sont torréfiés séparément. Le poids de 100 grains ou le pourcen
tage de grains de grande taille retenus par tamisage sont des critères de qua
lité commerciale, surtout pour C. arabica.
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La teneur en caféin e, qui varie pour C. arabica de 0,6 à 1,4 % et pour C. cane
phors, de 1,8 à 3,5 %, constitue également un critère de sélection, de mêm e
que le taux d'extraction de solides solubles, paramètre important pour l'industrie
des cafés instantanés. La qualité organol eptique - l'ar ôme, l' acidité, le corps,
l'amertum e et l'astringence - dépend du génotype, mais aussi de l'altitude, des
cond itions de croissance et du traitement de postrécolte. Des or igines commer
ciales de C. arabica sont connues pour leur qualité particulière, comme Blue
Mountain et Jamaïqu e, issues de la variété Typi ca et SL28 du Kenya, qui pro
vient de la variété Bourbon. Afin d'éliminer certains caractères défavorables à la
qualité technologique et organol eptique, on recourt à la sélection de lignées de
C. arabica introgres sées avec C. canephora. Pour C. canephora, des di fférences
significativ es de qualité à la tasse ont été mises en évidence selon les prove
nances et les cult ivars (M05CHETTO et el., 1996).

Les exemples de sélection et de progrès génétique

LA PRODUCTIVITÉ DE C. ARABICA

La sélection généalogique à partir des croisements entre variétés de C. arabica a
donné de bons résultats pour la productivité. Les variétés Mundo No vo et Catuai,
sélectionnées selon cette méthode au Brésil entre 1950 à 1980, ont un potentiel
de production supérieur à 2 tonnes de café vert par hectare, ce qui représente
50 à 150 % de plu s que les vari étés tradit ionnell es de ce pays (CARVALHO, 1985) .

Des lignées de c. arabica issues de croisements avec des géniteurs introgressés
avec C. canephora, puis de rétrocrois ements par C. arabica et d'autoféconda
tions , présentent un potentiel de production équivalent, voire même supérieur
à celu i des variétés témoins. C'es t le cas pour les meilleures sélections de
Catimor réalisées en Colombie (MORENO et CA5TILLO, 1984) ou encore pour les
sélections d'Icatu au Brésil (CARVALHO, 1985).

La vigueur hybride est exploitée depui s peu dans les programmes d'améliora
tion, entre autres au Cameroun, en Ethiopie (AMEHA, 1991) et en Amérique
centr ale. Au Cameroun et à Madagascar, dans des cond itions peu favorables
de croissan ce, des gains de productivité de 200 % par rapp ort aux moyennes
de s va riétés parentales ont été atteints dan s des cro iseme nts de lignées
d'Ethiopie avec des vari étés cult ivées (CHARRIER, 1978 ; BOUHARMONT, 1995) . En
Am érique centrale, un pro gramme de sélection d'hybrides F1 entre des vari étés
naines (Catim or , Caturra, Catuai) et des li gnée s d'Éthiopie et du Soudan a
débuté en 1990. Les résultats sur deux ans de product ion confirment l'intérêt
de ce type de croisements (B. Bertrand, comm. pers.).

LA PRODUCTIVITÉ DE C. CAN EPHORA

En Afrique, entre 1960 et 1980, la sélection d'hybrides de clon es et surtout la
sélection de clones ont été efficaces pou r augmenter le potentiel de production
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de C. canephora. La produ cti vit é des hybr ides de clones peut être de 50 %
supérieure à celle des var iétés locales non sélectio nnées - généralement infé
rieure à 1 tonn e de café vert par hectare. Cependant, les meilleurs hybrides
sont moins productifs que les clones d' élite, qui ont un potentiel de production
de 1,5 à 2,5 tonnes par hec tare (CAPOT, 1977). Au Camero un, des clo nes
adaptés aux deux princi pales zones éco logi ques du pays ont été sélec tio nnés
(BOUHARMONTet AWEMO, 1979).

Un programm e de sélection récurrente réciproque a débuté en Côte d'Ivoire
en 1984. Les premiers résult ats confirm ent la valeur des hybrides entre les
groupes Guinéen et Con gol ais par rapport aux hybrides à l' intérieur des groupes
(LEROY et al., 1993). Environ 100 géno types représentatifs de chaque groupe ont
été cro isés avec deux ou tro is testeur s de l' autre groupe. Le gain génét ique
attendu par rapport aux clo nes témoins pour les 70 premi ers individus sélec
tionnés sur index dans les descendances est de 80 % pour la productivité (LEROY
et el., 1997 ). Par ai lleurs, six combinaisons hybrides ont été identifiées comme
aussi product ives que les meill eurs c lo nes actuelle ment vu lgari sés. Ce pro
gramme permet d'améliorer à la fo is l'architecture des caféie rs, la qu al ité du
café et le rapport entre la producti on et la vig ueur (LEROY et al., 1994).

LA RÉSISTANCE AUX PARASITES

La rouille orangée

La rouill e ora ngée est ori gin aire d'Afrique. Elle s'est répandu e sur le continent
asiatique au XIXe siècle et a gagné le continent améri cain en 1970. Tou s les
pays producteurs de café sont actuellement tou chés.

La premi ère var iété résistante de C. arabi ca, Kent, a été trou vée dans une plan
tation indienn e au début du siècle. Par la sui te, d'autres sources de résistance
ont été ident ifi ées parmi les li gnées d'Eth iop ie. Cep end ant, ces sources de
résistance se sont révélées peu utiles en culture, du fait de l' apparition rapide
de nouvelles races du cham pignon (ESKES, 1989). Les études réalisées au CIFC
du Portugal dans les ann ées 60 ont montré la nature mon ogén ique de ces
résistances. Les gènes cor respo ndants ont été nommés 5H 7, 5H2, 5H4 et 5H5
(RODRIGUES et al., 1975). D 'autres gènes majeurs de résistance ont été décou
verts chez des hybrides spont anés ou arti fi ciel s: 5H3, chez des hybrides entre
C. arab ica et C. liberica, 5H 6, 5H7, 5HB et 5H 9, ch ez des hybrides entre
C. arab ica et C. canephora (BETIENCOURT et al., 1992). Certai nes ori gin es de
l'Hybride de Timor sont résistantes à toutes les races connues. Elles ont été ut i
li sées en croisement avec plusieurs variétés de C. arabica: la population de
Catimor, issue du cro isement entre Caturra et l'Hybride de Timor, est la plus
répandue. Des li gnées de Catimor sélecti onnées sont actuelle ment vul gari sées
en Amérique centrale, ainsi que la vari été composite Co lombia en Co lombie
(MORENO et CASTILLO, 1984). Au Brési l, un hybride arti ficiel de type Arabusta
rétrocroisé avec des vari étés locales a do nné la vari été lcatu, di ffusée à partir
de 1992 (CARVALHO, 1985 ).
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La résistance des variétés de Catim or, qui repo se sur plusieurs gènes de résis
tance complète ou partielle, s' est montrée assez stable jusqu'à présent sur le
continent américain et dans la plupart des pays africains. Cependant, en Indo
nésie et en Inde, on constate aujourd'hui une érosio n de cette résistance.

Des rech erches sur la résistance parti ell e ont été effectuées afin de trouver
une résistance du rable. Au Brésil, on a montré qu'une part de cette résis
tan ce est monogénique et peut êtr e surmontée par de nou vell es races du
champignon. Cepe ndant, d' autr es facteurs de la résistan ce parti ell e ont un e
transmission plus complexe et peuvent con courir à une résistance durable
(ESKES, 1989).

Les nématode s

La mon oculture du caféier a eu pour conséquence d'accroître les problèmes dus
aux nématodes, en parti cul ier en Asie, au Brésil et en Am érique centrale. Les
genres Meloidogyne et Pratylenchus occ asionnent des dégâts, plu s ou moins
graves selon les espèces: M. exigua est moins préjudiciable que M. incognita et
P. coffeae.

De s résistan ces à ces nématodes ont été identi fié es parmi les souc hes de
C. arabi ca d'Ethi opie (ANZU ETO et al., 1991 ) et chez les espèces d iploïdes
C. canephora, C. Iiberica et C. con gen sis (CARVALHO, 1985). La résistance des
souc hes de C. arabica à Meloidogyne spp. semble mon o ou oli gogénique ;
ce lle de C. can eph ora, plu s complexe, met en jeu des niv eaux interméd iaires
de résistance. C. arabica paraît uniformément sensib le à Pratylen chus spp .,
alors qu e C. canephora et surtout C. Iiberica sont plus tol érants (KUMAR, 1979).

D es populations non sélec ti onnées de C. caneph ora sont util isées depui s lon g
temp s au Guatemala comme porte-greffe pour lutt er contre Meloidogyne spp.
et Pratylenchus spp . Au Brésil et en Amériqu e centrale, des souc hes de
C. canephora, sélect ionnées pour leur résistance aux populations locales de
Meloidogyn e, ont permi s de créer les variétés porte-greffe Apoata et Nemaya
(CARVALHO et FAZUOLl, 1993 ; BERTRAND et el., 1995). Des souches de C. cane
phora, de C. liberica et de C. congensis pourraient servir à amél ior er la résis
tance à Pratylenchus et aux autres parasites racinaires. Des souches de C. ara
bi ca d'Ethiopi e ou de Cati mor qui manifestent une fo rte résistance enve rs
certain es popul ati ons de Meloidogyn e pourraient être explo itées pour créer
des variétés hybrides de C. arabica, qui combinent hétérosis et bonn e résis
tance à Meloidogyn e spp. et à la rouill e orangée.

L'anthracnose des baies

L'anthracno se des baies sévit dans toutes les zones de culture de C. arabica en
Afrique et con stitu e une réell e menace pour les autres continents. Les pertes
peuv ent atteindre 50 à 80 % dans les zones d' altitude, à microclimat humide
et frais. Des programm es de sélection de vari étés résistantes ont été entrepris
au Kenya, au Cameroun et en Ethiop ie, dans les années 70.
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Bien que la plupart des variétés traditionnelles de C. arabica soient très sensibles
à l'anthracnose des baies, quelques lignées de Typica, comme Blue Mountain et
Padang, et la variété K7 du Kenya expriment une certaine résistance. On peut
trouver des niveaux plus élevés de résistance dans le matériel sauvage ou semi
spontané - Rume Sudan, certaines lignées d'Ethiopie - et dans des popula
tions dérivées d'hybrides entre C. arabica et C. canephora- Hybride de Timor,
Catimor et Icatu . Malgré l'expression quantitative de la résistance, certains gènes
majeurs ont été identifiés grâce au test de résistance sur hypocotyle : le gène
récessif k, dans les variétés K7, Blue Mountain et Rume Sudan, le gène T, partiel
lement dominant, dans l'Hybride de Timor, et le gène R, dominant, dans Rume
Sudan (VAN DER VOSSEN et WALYARO, 1980). D'autres gènes de résistance présents
dans le matériel éthiopien semblent récessifs (AMEHA et BELACHEW, 1982).

Au Kenya, un programme de croisements et de rétrocroisements avec la
variété commerciale SL28 a été réalisé pour cumuler les trois gènes de résis
tance identifiés et les associer à la résistance du Catirnor, originaire de
Colombie (VAN DER VOSSEN, 1985) . Ce programme a abouti à la création de la
variété Ruiru 11, vulgarisée à partir de 1985, et qui continue d'être améliorée
pour la productivité, pour la résistance à l'anthracnose des baies et pour la
qualité (AewANDA et OWUOR, 1989).

Au Cameroun, les essais variétaux ont mis en évidence le bon comportement
de la variété Java, diffusée dans ce pays à partir de 1980. Par ailleurs, des
niveaux élevés de résistance au champ ont été identifiés dans plusieurs intro
ductions d'Ethiopie, conservées en collection (BOUHARMONT, 1995).

En Ethiopie, une sélection massale pour la résistance à l'anthracnose des baies
a été opérée dans du matériel cultivé et semi-spontané (VAN DER GRAAFF, 1992).
Les meilleures lignées ont été utilisées soit directement en culture, soit dans
des programmes d'hybridation pour obtenir des variétés hybrides F" résis
tantes et productives (AMEHA, 1991).

La multiplication et la diffusion de cultivars

La plupart des cultivars de C. arabica sont des variétés fixées, qui peuvent être
reproduites dans des champs semenciers isolés. Il n'existe cependant pas
d'informations précises sur la distance à respecter pour éviter les alloféconda
tions. La production de semences est généralement assurée par des agriculteurs
encadrés par les structures de recherche.

Dans certains pays, la sélection de variétés est fondée sur la création d'hybrides
F], comme la variété Ruiru 11. En l'absence de système de stérilité mâle rnaî
tris é, ces hybrides sont reproduits par pollinisation manuelle. La floraison des
parents est induite par l'irrigation, ce qui autorise plusieurs campagnes de polli
nisation par an. Le pollen est collecté et conservé si nécessaire, avant d'être
appliqué sur les plantes femelles émasculées, couvertes de bâches en tissu pour
éviter toute pollinisation étrangère (AewANDA, 1993).
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L'embryogenèse somatique en milieu liquide offre de nouvell es possibilités
de multip l ica tio n pou r les cultivars hybrides hétérozygotes (ZAMARRIPA, 1993).
Des études co mpléme ntai res sont actuel lement en cours en Am érique cen
trale afin d' évaluer la conformité des variétés hybr ides issues de ce type de
mult iplicat ion .

Les variétés clo nales de C. canephora peuvent, quant à elles, être reprod uites à
faibl e coût par les méthodes cl assiques de bouturage hort icol e. En Afrique,
moins de 10 % des plantation s traditionnell es sont installées avec du matériel
amélioré. Des centres de mult ipl ication ont été créés dans les années 60 et 70
pour distri buer à grande échelle des boutures racinées à partir des parcs à boi s
de clones sélectionnés. Le mi crobouturage et l'embryogenèse somatique pour
raient également être utilisés pour multipli er les variétés de cette espèce. Une
tell e expérience est en cours en Ouganda (BERTHOULY et al., 1995).

Les vari étés hybrides de C. cane phora sont mult ipliées dans des ch amps
semenc iers bi ou pol yclonau x, implantés par les stations de recherche. Pour
palli er l' insuffisance de la pollin isation l iée au décalage des floraisons entre les
clones, des champs semenc iers triclonaux ont été proposés en Côte d'I voire
(CAPOT, 1977). Cette méthod e a été abandonnée au profit des champs biclo
naux, afin de reprodu ire des combinaisons hybrides de constitution génét ique
connue (CHARMETANT et al., 1990). Il est nécessaire d' avoir recours dans ce cas
à des mesures strictes d' iso lement des champs semenciers.
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La canne à sucre

Philippe Feldmann, Angélique d'Hont,
Emmanuel Guiderdoni, Laurent Grivet,
Jean-Christophe Glaszmann

La canne à sucre est, avec la betterave, à la base de l'industrie sucrière mon
diale. La capacité de ces plantes à accumuler le sucre est connue depuis long
temps, mais la canne a été la première à être exploitée pour cette capacité.
C'est autour de sa culture qu 'est née et s'est développée l'industrie sucrière.

Actuellement, la production mondiale de saccharose dépasse 120 millions de
tonnes par an, dont 70 % environ proviennent de la canne et 30 % de la bette
rave. Ce chiffre montre l'importance qu'a pris ce sucre simple dans l'alimenta
tion humaine: à titre comparatif, la production mondiale de blé est de l'ordre
de 550 millions de tonnes par an. La demande est en augmentation, notam
ment dans les pays en développement. Néanmoins, d'autres molécules à effet
sucrant similaire, comme l'isoglucose de maïs, l'inuline de chicorée ou le fruc
tose de topinambour, tendent à concurrencer le saccharose dans les industries
alimentaires de transformation (DU GENESTOUX, 1991).

La canne à sucre est une plante majeure des zones tropicales et subtropicales.
Les plus gros producteurs sont l'Inde, le Brésil et la Chine. Les types d'exploita
tion sont très variés, allant des grands complexes sucriers, dont la surface
dépasse 10000 hectares, aux petites exploitations de moins de 1 hectare.

La canne est avant tout destinée à l'extraction du saccharose pour l'alimenta
tion humaine. Les divers sous-produits engendrés par cette extraction sont
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valorisés. La bagasse - résidu fibreux résultant du pressage des tiges - est
emp loyée comme combustib le dans les sucreries, où elle couvre largement les
beso ins énergétiq ues. Des centrales mixtes fonctionnant à la bagasse et au
charbon se mettent en place progressivement à la Réunion et à la Guade loupe
afin de répondre aux besoins en énergie électrique de ces îl es. Les écumes 
résidu de la filtrati on du ju s chaulé - ainsi que les vina sses peuvent servir
d'amendement dans les champs de canne. La mélasse - résidu liquide sucré
d' où i l n'est plu s possible d'extraire le saccharose par cristal lisatio n - a un
large registre d'util isation: di stillati on pour produi re de l' alcool , fabrica tion
d'a l iments pour b étai l. .. Enfin , de nombreux autres sous-pr oduits (pu lpe,
papier, furfural , levu res, lysine, glutamate de sod ium, acid e citr ique... ) sont
commercialisés.

La culture de la canne est la plus rentabl e en terme de bilan énergétiq ue - rap
port entre l'éner gie produ ite et l' énergie exogène dépensée pour la produire 
pour fabr iquer de l'éthanol carburant, par fermentatio n des jus sucrés. Un pro
gramme de produ ction à grande échelle est en cours au Brésil dep uis 1975
(B LUME, 1985).

La plupart des régions du monde qui cultive nt la canne ont des programmes
de créatio n et de sélection de variétés adaptées à leurs besoins. Il convient de
souligner que le mod e de propagation par bouturage de la canne et sa culture
dans de nombreu x pays qu i ne protègent pas les obtentions variétales rendent
diff ic ile la commercialisatio n des cultivars créés. L' importance de l' adaptation
locale restreint l' empl oi des nouvel les variétés à leur aire de sélection, et do nc
leur va lorisatio n potent iell e. Cependant, le coû t élevé des programm es d'a mé
l ioration , l ié aux expé rimen tations lourdes, limite leur mise en place à des
structures importantes ou fonc tionnant en réseau.

Les programmes d'améli oration sont souvent or ientés localement et fi nancés
par les industriels du sucre - Réunion, Haw aii et Etats du sud des Etats-U nis,
Brésil , Austral ie, Afriqu e du Sud, par exemp le - , même si des co llaborations
régionales se dével opp ent. Q uelques réseaux internationaux ont vu le jour. Le
plu s anc ien et le plu s étendu, le WISBEN (West Indies Sugarcane Breedi ng
and Evalu ation Netw ork), qui étai t au départ cib lé sur la Caraïbe et l'Amé
riqu e centrale, fournit actue llement des matériels présélectionnés à l 'Afrique
et à l' Asie.

Les échanges et la diffusion de matériel génétiq ue en amont de la créatio n
variétale sont importants. Il existe deux co llectio ns mo ndiales, l'une en Inde,
l' autr e aux Etats-Unis. Elles regroupent les ressources génétiques issues des
nombreuses prospections effectuées dans le centre de di versité de la canne, en
Asie et en Océanie, dep uis le début du siècle . Elles sont disponibl es po ur tous
les pays producteurs de canne regroupés au sein de l'ISSCT (Int ernati onal
Society of Sugar Cane Technol ogists). A côté de ces co llections centrales, les
stations d'amélioration variétale maintiennent des co llec tions de travail parfois
im port antes. Les risqu es phytosanitaires liés aux échanges de cette plante à
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multiplication végétative ont très tôt conduit à mettre en place des installations
de quarantaine à vocation internationale. Les plus connues se trouvent en Aus
tralie, aux Etats-Unis et en France.

Les schémas modernes d'amélioration de la canne à sucre associent les profes
sionnels de la production et de la transformation - les utilisateurs - à des
structures de recherches très en amont (universités, établissements de
recherches), parfois dans des cadres internationaux comme celui du Consor
tium international sur les biotechnologies de la canne à sucre (ICSB, Interna
tional Consortium for Sugarcane Biotechnology).

L'organisation évolutive
La canne est une monocotylédone de la famille des poacées (graminées) de la
tribu des andropogonées, au même titre que deux céréales majeures, le maïs et
le sorgho. Elle appartient au genre Saccharum.

Les espèces cu Itivées

Trois espèces ont été cultivées: Saccharum otticinetum, S. barberi et S. sinense,
ces deux dernières espèces étant des hybrides interspécifiques naturels. Les
cannes cultivées actuellement, Saccharum spp., sont des hybrides interspéci
fiques artificiels entre S. officinarum et l'espèce sauvage S. spontaneum. Ce
sont des aneuploïdes complexes à forte polyploïdie (Zn > 100) reproduits par
voie végétative.

LA BIOLOGIE ET LE MODE DE REPRODUCTION

La canne cultivée a une morphologie classique de poacée pérenne. Elle pos
sède de 5 à 20 tiges hautes de 2 à 5 mètres pour un diamètre de 2 à 5 centi
mètres (planche VIlI, 1). Elle est propagée par bouturage de tige à partir du
développement des bourgeons axillaires.

On distingue deux cycles: le cycle entre deux récoltes, qui varie entre dix et
vingt-quatre mois, et le cycle entre deux plantations dont la durée est très
variable et dépend surtout de critères socio-économiques. Il est, par exemple,
confondu avec le cycle de récolte à Hawaii alors qu'il peut s'étendre sur plus
de dix repousses dans certaines zones défavorisées de la Réunion. La pousse
issue directement des boutures s'appelle la « vierge» ou canne plantée. Le ren
dement tend généralement à décroître au fil des repousses. Ce déclin est proba
blement lié au vieillissement de la souche et à l'accumulation de maladies
ainsi qu'aux pratiques culturales. Il a des conséquences économiques considé
rables, notamment en raison du coût élevé de la replantation (SIMMONDS, 1969).

199



L'amélioration des plantes tropicales

L'accumul ation du saccharose dans la tige se produit en fin de période de végéta
tion, après la flora ison chez les souches florifères. Cette accumulation est déclen
chée par l' action combinée d'une baisse des températures, d' une augmentation
de leur amp li tude quotidienne et d'un e di mi nutio n de l' alimentation hydrique.
Dans les zones équator iales, où le ralenti ssement de la croissance est peu marqu é
et la nébulosité parfoi s élevée, les tiges sont souvent pauvres en sucre.

L'i nflorescence est une pani cul e lâche et ramif iée où les fleurs, ou épi llets, sont
disposées par paires, l'une étant sess i le, l'autre pédonculée (planche VIII , 2).
Chaque épi l let est bi sexué et possède trois étami nes et un ovule. La pollin isa
t ion est anémophi le comme pour beaucou p de gra mi nées. Le fruit est un
caryopse. Il n'est utili sé que pour les besoins de la sélectio n et ne sert jamai s
de semence dans les champs de production . La floraison est possibl e dans les
zon es trop icales, elle est plus abond ante entre l'équ ateur et 210 de latitude,
l' indu cti on survenant en jours décroi ssants. O n observe une forte variabilité
dans l' apt itud e à la floraison: les espèces cultivées présentent une faible capa
c ité à f leur i r par rapport aux espèces sauvages, ce caractère ayant subi une
contre-sélection. De plus, il existe un décalage entre les dates de floraison des
d ifférents clones, cette désynchronisation rend parfois im possibl e le croisement
de certa ins génotypes à moins de recourir à des procédés mod if iant la photo
période. Ainsi, on peut intervenir sur la photopériode, soit au champ par un
éclai rage nocturne, comme à la Barbade, soit dans des ence intes contrô lées
- don t le maniement reste cependant assez lourd. Il est également possible de
jo uer sur l' altitude de plantation des clones à croiser, comme cela se pratique
à la Réun ion ou en République domin icaine.

Les statio ns de sélection situées à des latitudes élevées sont désavantagées par la
faibl e intensité de florai son de nombreux clones et par le froid, qu i entraîne une
certaine stéri lité pollinique. La station de sélection du Natal (30 0 S) en Afrique
du Sud a ainsi dû importer des graines (fuzz) d'au tres statio ns pendant des
années avant de disposer des équipements nécessaires - serres et enceintes
pho topériodiques - pour remédi er à ces inconvénients (STEVENSON, 1965).

L' O RIGIN E ET LA DIVERSITË DES fORM ES CU LTIVËES

Les clones cuItiv és traditionnell ement sont regroupés en troi s espèces princi
pales par les taxonomistes : S. o fficinarum, probab lement or iginaire d'Océanie
et d'Asie du Sud-Est - Papouasie-N ouvell e-Gu inée et Indonésie - ; S. barberi,
originaire d' Inde; S. sinense, orig inai re de Chine. Les clones des deux dernières
espèces sont généralement plu s rustiqu es que les clo nes de la premi ère. Ils ont
des tiges plus fines, plus fibreuses et moins riches en sucre.

Un e autre espèce du genre Saccharum, S. edule, est tradit ionnell ement cu ltivée
en Papou asie-N ou vell e-Guinée et dans les 'Iles proches. Son inflorescence
compacte est consommée comme légume et sa tige n'est pas sucrée. Les clones
de cette espèce produisent des infl orescences stéri les et ne sont pas exploi
tables dans les programmes d'am éli oration génétique de la canne à sucre.
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La plupart des clones actuellement cultivés sont issus d'hybridations interspé
cifiques résultant de croisements complexes qui impliquent une ou plusieurs
des trois premières espèces citées et une espèce sauvage, S. spontaneum. Un
petit nombre de clones récemment introduits en culture sont issus d'hybrida
tions impliquant une autre espèce sauvage, S. robustum.

S. spontaneum a une distribution géographique très vaste, qui englobe presque
toute l'Asie, de l'Afghanistan aux îles du Pacifique. Ses différents écotypes sont
pérennes et présentent une très grande variabilité morphologique. S. robustum
se rencontre essentiellement en Papouasie-Nouvelle-Guinée, où l'espèce forme
des peuplements denses le long des rivières . Elle est considérée comme
l'ancêtre sauvage de S. officinarum.

La variabilité génétique et agromorphologique des clones modernes issus
d'hybridations interspécifiques est essentiellement conditionnée par l'équi
libre entre les diverses composantes génomiques. Ainsi, on trouve des types
relativement proches de l'espèce S. officinarum, avec un tallage faible, des
tiges épaisses et riches en sucre, et des types plus influencés par le génome
des espèces sauvages, avec des feuilles plus étroites et des tiges fines et
nombreuses.

LA CYTOGËNËTIQUE DES ESPtCES DE BASE

Toutes les espèces du genre Saccharum sont polyploïdes. Sur la base de cen
taines d'observations, on a pu établir que les clones de S. officinarum possè
dent 80 chromosomes. JI semble que les quelques clones qui ne présentent pas
ce nombre de chromosomes soient en fait issus d'hybridations avec d'autres
espèces (BREMER, 1924). Les clones de S. barberi et de S. sinense ont des
nombres chromosomiques variant de 82 à 124. La plupart sont vraisemblable
ment aneuploïdes. Pour S. sponteneum, le nombre chromosomique varie entre
40 et 128 suivant les clones , et pas moins de 21 cytotypes différents ont été
observés en Inde. De nombreux clones seraient aneuploïdes, mais les clones
qui ont un nombre chromosomique multiple de huit sont les plus fréquents.
Pour S. robustum, il existe deux cytotypes majoritaires: 2n = 60 et 2n = 80
(SREENIVASAN et al., 1987).

Le nombre de base de chromosomes dans le genre Saccharum a été étudié par
plusieurs auteurs, qui sont souvent parvenus à des conclusions divergentes. Plu
sieurs nombres de base - 5, 6, 8, 10 et 12 - ont été proposés, mais il semble
maintenant que les nombres 8 et 10 soient les plus vraisemblables (NISHIYAMA,
1956; BREMER, 1961 ; SREENIVASAN et al., 1987). Chez S. spontaneum, le nombre
de base serait égal à 8, comme l'indiquent les pics de fréquence du nombre de
chromosomes. Pour S. officinarum, qui a 2n = 80 chromosomes, il pourrait être
de 8 ou de 10, mais les deux cytotypes - 2n = 60 et 2n = 80 - de son ancêtre
présumé S. robustum sont plutôt en faveur du nombre 10. Les techniques de
cytologie moléculaire mises au point récemment, en particulier l'hybridation in
situ, confortent ces hypothèses (O'HONT et al., 1995 ; O'HONT et al., 1996) .
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Dans toutes les espèces du genre Saccharum , les chromosomes s'apparient en
majorité sous la forme de bivalents (PRICE, 1963). L'observation d'irrégularités
lors de la méiose - formation d'univalents ou de multivalents - est néan 
moins courante (BURNER, 1991; BURNER, 1994) .

La domestication et la dispersion
des premières formes cultivées

La domestication de la canne à sucre et l'histoire de sa culture ont fait l'objet
de nombreux travaux (BLUME, 1985; DANIELS et ROACH, 1987; MEYER, 1989).

LA PROTOHISTOIRE EN OCÉANIE ET EN ASIE

L'aire de domestication de 5. officinarum est restée longtemps controversée.
Plusieurs régions d'Asie ont été proposées: zone indo-sino-birmane, sud de la
Chine et Taïwan, péninsule indochinoise. La plupart des chercheurs s'accor
dent maintenant sur le fait que la domestication de cette espèce est survenue
en Papouasie-Nouvelle-Guinée et dans les îles proches. D'une part, il existe
dans cette région une exceptionnelle diversité morphologique des clones de
5. officinarum. D'autre part, cette région abrite une espèce sauvage locale,
5. robustum, qui serait à l'origine de 5. officinarum (DANIELS et ROACH, 1987;
GLASZMANN et el., 1990; D'HoNT et al., 1993). La domestication de la canne
serait antérieure à 2500 avant notre ère. La Canne était cultivée pour être
mâchée et elle n'aurait pas fait l'objet d'une véritable industrie d'extraction
du sucre dans son aire d'origine.

Les migrations austronésiennes auraient dispersé 5. officinarum vers l'est, dans
les îles du Pacifique sud, et vers le nord-ouest, en Inde et en Chine, aux alen
tours de 1500 à 1000 avant notre ère. Les espèces 5. barberi et 5. sinense
seraient apparues à cette époque, en Inde pour la première et en Chine pour la
seconde. Elles résulteraient d'introgressions entre les clones de 5. officinarum
importés et des espèces sauvages locales apparentées comme 5. spontaneum
et/ou Erianthus sp., pour 5. barberi, et 5. spontaneum et/ou Miscanthus sp.,
pour 5. sinense. L'Inde et la Chine sont probablement les centres d'origine de
l'industrie d'extraction du sucre.

LA DISPERSION DE LA CULTURE HORS DE L'AIRE D'ORIGINE

Grâce aux migrations humaines, 5. officinarum se serait répandu, en tant que
canne de bouche, en Mélanésie et dans la plupart des îles tropicales du Pacifique
au cours du premier millénaire de notre ère.

5. barberi a été diffusée vers l'ouest à partir de l'Inde, en tant que matière pre
mière de l'industrie sucrière. En 500, la Perse était un foyer réputé pour sa pro
duction de sucre. Les Arabes ont étendu la culture de la canne à l'Afrique du
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Nord et aux îles méditerranéennes. Les Portugais puis les Espagnols l'ont
ensuite introduite, au xv" siècle, dans les îles de l'Atlantique - Madère, Cana
ries, Cap-Vert, Sào Tomé. Enfin, elle a franchi l'Atlantique lors du second
voyage de Christophe Colomb et a été acclimatée pour la première fois en
Amérique à Haïti. Au cours des XVIe et XVIIe siècles, l'extension de la culture de
la canne en Amérique, surtout au Brésil puis dans la Caraïbe, a été étroitement
liée à la colonisation européenne et a eu pour corollaire l'économie de planta
tion et la traite des esclaves.

LE SUCCÈS DE QUELQUES CLONES

La propagation vers l'Ouest de la culture de la canne à partir de l'Inde pendant
le premier millénaire, son introduction en Amérique, puis le développement
des plantations jusqu'au milieu du XVIIIe siècle n'ont vraisemblablement été
réalisés qu'à partir d'un seul clone - ou d'un très petit nombre de clones 
baptisé Créole aux Antilles. Il pourrait s'agir d'un clone de S. barberi ou d'un
hybride entre S. berberi et S. officinarum.

A partir du milieu du XVIIIe siècle, des clones de l'espèce S. officinarum ont été
rapportés du Pacifique sud par les explorateurs européens. Ils ont été appelés
cannes « nobles » en raison de leur richesse en sucre. Leur culture s'est rapide
ment développée dans les plantations.

Jusqu'au milieu du XIXe siècle, l'utilisation du clone Bourbon, aussi dénommé
Vellai, Otaheite et Lahaina, a été presque exclusive en monoculture. Sous la
pression parasitaire, il a été remplacé ensuite par d'autres clones comme Lou
sier, la série des Cheribons ou encore Tanna (STEVENSON, 1965).

Si les prospections en Asie du Sud-Est et dans le Pacifique sud ont joué un
rôle important dans le renouvellement clonai, les mutants naturels des variétés
cultivées ont également rencontré un certain succès. Ainsi, Lousier serait un
mutant de Bourbon et la série des Cheribons correspondrait à un ensemble de
mutants de coloration issus d'un même clone.

LA DÉCOUVERTE DE LA REPRODUCTION SEXUÉE

L'inflorescence de la canne a été décrite dès le XVIIIe siècle mais ce n'est qu'au
milieu du XIXe siècle, dans l'île de la Barbade, que des graines ont été obser
vées pour la première fois (STEVENSON, 1965). Il devenait alors possible
d'exploiter la reproduction sexuée pour créer des variétés.

Les programmes de création variétale ont débuté simultanément à la Barbade
et à Java vers 1890 et, au début du Xxe siècle, il existait déjà six stations de
sélection dans le monde. Les sélectionneurs se sont dans un premier temps
concentrés sur les croisements entre clones nobles de S. officinarum et ont
remporté quelques succès. A Java, les clones POn 00 et EK28 sont issus de ces
programmes de croisements intraspécifiques. Ils ont permis des avancées
notables de la production de sucre dans l'île.
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LES PREMIERS HYBRIDES INTERSPÉCIFIQUES

La canne à sucre est l'une des cultures qui ont le plus bénéficié des apports
d'espèces sauvages apparentées (ROACH, 1986). Les premiers travaux d'hybri
dation interspécifique reposaient sur la « nobilisation ». terme créé par les
sélectionneurs hollandais pour désigner le processus qui consiste à croiser un
clone noble de S. officinarum, riche en sucre, et un clone d'une espèce sau
vage apparentée, vigoureux ou résistant à une maladie, puis à recroiser les
descendants obtenus, éventuellement plusieurs fois, avec un clone noble de
façon à récupérer par sélection un phénotype cultivable tout en conservant les
caractères intéressants apportés par le clone sauvage.

Ces travaux ont commencé à java dès l'installation de la station de sélection
Proefstation Oost java, au début du xxe siècle. Les plantations étaient alors
ravagées par la mosaïque, maladie due à un potyvirus, et par la maladie de
sereh, probablement d'origine virale mais qui n'existerait plus aujourd'hui
(RANDS et ABBon, 1964). Comme aucune source de résistance n'avait été
trouvée chez S. officinarum, les sélectionneurs ont utilisé un clone résistant de
S. barberi importé d'Inde, Chunnee. Les descendants de sa nobilisation
n'étaient plus sensibles à la maladie de sereh. En revanche, ils donnaient des
rendements médiocres en sucre et restaient sensibles à la mosaïque. Certains
descendants, comme POj213, ont été cependant cultivés à grande échelle
dans d'autres régions du monde et employés avec succès comme géniteurs,
notamment en Inde.

L'intérêt des croisements interspécifiques a été démontré dans les années 20. A
cette époque, on a découvert à java le clone Kassoer, supposé issu d'une
hybridation spontanée entre Black Cheri bon - un clone cultivé de S. offici
narum - et Glagah, un clone local de S. spontaneum. Kassoer a été nobilisé
par croisements successifs avec deux clones nobles. Parmi les descendants, les
chercheurs ont sélectionné POj2878, un clone exceptionnel, riche en sucre et
résistant à la fois à la mosaïque et à la maladie de sereh. Huit ans seulement
après le croisement, POj2878 occupait 90 % de la sole cannière à java. Ce
clone s'est ensuite répandu dans le monde entier et a connu un énorme succès
comme géniteur dans la plupart des stations de sélection.

En Inde, à la station de Coimbatore, les premiers croisements interspécifiques
ont également été réalisés au début du xx" siècle. Un premier clone commer
cial, C020S, a été obtenu après une seule génération de nobilisation (hybride
F,) entre Bourbon et un clone local de S. spontaneum. Ce cas d'acquisition
directe d'un phénotype commercial intéressant est unique. Les sélectionneurs
ont créé par la suite des hybrides trispécifiques en croisant leurs hybrides F,
entre S. spontaneum et S. officinarum avec les hybrides entre S. officinarum et
S. barberi du type POj213 produits à java. Les meilleures variétés produites à
Coimbatore l'ont été en suivant cette voie (BERDING et ROACH, 1987).

Les premiers hybrides interspécifiques créés à java et à Coimbatore (POj2878,
C0290, etc.) sont dans la généalogie de presque toutes les variétés clonales
cultivées actuelles.
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L'APPORT DE S. SPONTANEUM AUX VARIÉTÉS ISSUES DE NOBILISATION

Les variétés créées par hybridation interspécifique ont perm is un bond prodi
gieux des rendements en sucre. 5. spontaneum a apporté des facteurs de résis
tance à plusieurs maladies et une meilleure adaptation générale aux conditions
de culture, avec notamment une vigueur et un tallage plus importants et une
meilleure résistance à la sécheresse et au froid (PANJE, 1972; ROACH, 1986).
Cela explique le succès rencontré dans le monde entier par les premiers clones
issus d'hybridations interspécifiques.

Les cultivars modernes de canne à sucre, qui sont polyploïdes, aneuploïdes et
résultent de croisements interspécifiques, ont une structure génomique extrê
mement complexe. Les premières générations de croisement interspécifique et
de rétrocroisement ont vu la transmission de 2n chromosomes par le clone de
5. officinarum utilisé comme parent femelle, alors que le parent mâle transmet
tait le nombre gamétique normal n (figure 1) . Il en résulte que les cultivars
modernes ont un nombre de chromosomes compris entre 100 et 130 suivant
les clones, 10% environ de ces chromosomes provenant de l'espèce sauvage.
Cette structure génétique complexe rend l'amélioration génétique de la canne
à sucre particulièrement laborieuse.

~ Norj1bre et' pdJr~e;;tâgêèsliriîésd~ diroroQSÔ)iJés d~.5; spoht<iTtêûm çhe+ les'hYl:!rid~s ' .
interspécIfiqoes.' , .~ '. :. .... ..

Figure 7. Transmission des chromosomes lors de la nobilisation qui a conduit aux
premières variétés modernes.
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L' amélioration variétale

Jusque dans les années 70, la création variétale reposait uniquement sur les
premiers clones obtenus à Java et en Inde. Les variétés commerciales étaient
créées selon un schéma classique de sélection clonale dans la descendance de
croisements entre clones commerciaux. Les clones modernes issus de cette
sélection ont permis de doubler les rendements de la canne à sucre pour
atteindre environ 100 tonnes par hectare.

Cette méthode de sélection a cependant atteint ses limites. Dans les années
60, l'étroite base génétique sur laquelle elle se fonde ne permettait plus de
progrès notables. Pour remédier à cette situation, les travaux d'hybridation
interspécifique ont repris dans plusieurs stations. Les sélectionneurs disposent
donc aujourd'hui d'une base génétique renouvelée. De plus, ils tentent d'inté
grer du matériel sauvage appartenant aux genres Erianthus et Miscanthus afin
d'élargi r encore cette base génétique.

La sélection variétale de la canne est pratiquée dans une trentaine de stations
dans le monde. Ses critères sont multiples et les méthodes d'expérimentation
qu 'elle met en œuvre sont nombreuses. Elle repose le plus souvent sur un
schéma qui consiste à croiser des clones commerciaux puis à sélectionner les
clones descendants les plus intéressants, les meilleurs devenant de nouvelles
variétés commerciales. Plusieurs étapes de sélection sont nécessaires pour
passer des dizaines ou des centaines de milliers de descendants aux quelques
clones qui parviendront aux essais variétaux finaux.

Les objectifs de sélection

L'objectif final de la sélection est de produire le revenu à l'hectare le plus
élevé possible dans des conditions socio -économiques et environnementales
données. Le rendement en sucre à l'hectare est le critère le plus important car
c'est en général le caractère le plus corrélé au profit.

Les critères de sélection évoluent au fur et à mesure que le nombre d'individus
à comparer diminue et que le nombre d'individus par clone augmente, ce qui
permet de mettre en place des répétitions et des essais multilocaux. Les inter
actions entre le génotype et l'environnement sont très importantes chez la
canne à sucre.

Les sélectionneurs retiennent souvent une sélection familiale au premier stade
pour les caractères de rendement de la parcelle et le Brix - teneur en matière
sèche soluble du jus, corrélée avec la teneur en sucre - du fait des difficultés
de l'évaluation individuelle. Dans les étapes suivantes, ils s'intéressent aux
caractères liés à la production - tallage, diamètre, hauteur, richesse en
sucre - et à l'adaptation locale - adaptation au type de sol, résistance aux
contraintes climatiques (sécheresse, cyclones, froid) et aux agressions biotiques

206



L'amélioration des plantes tropi cales

(insectes et maladies). Ils prennent également en compte des caractéristiques
déterm inantes pour la cu lture, comme la vi tesse de levée et de croissance, une
floraison minimale, un épai llage naturel, un port adapté ou non à la coupe
mécanisée, la tolérance au feu, et, lo rsque la canne est plantée pou r plusieurs
années, la tenue en repousse.

Les obj ectifs de sélectio n varient en fonction des contraintes bio tiques et abio
tiqu es de la culture et des agrosystèmes, très diversif iés pour la canne. Ainsi,
en Jamaïque, la sélection vise parfoi s la tol érance aux sols salins, tand is qu'à la
Guadeloupe, ell e a pou r objectif l'ad aptation aux sols asphyxiants, comme les
vertisol s. A Hawaii , on recherche des variétés à cycl es longs, de 24 à 36 mois .
En Loui siane, les variétés do ivent produ ire peu de repou sses, alors que, aux
Antilles, elles doivent en pro duire beaucoup. Les objec tifs de sélection diver
gent selon le mode de coupe adopt é, manuel ou mécanisé. Enfin, il s dépen
dent du système de production: le contraste est grand entre les petites explo i
tations manu elles de que lques hect ares et les pl ant ations indu stri elles
totalem ent mécanisées de plusieurs di zaines de milli ers d'h ectares.

Q uelques variétés sont cepe ndant largement cultivées dans le monde, dans
des conditi on s très diversifiées. Ce sont souvent des sélec tions anc iennes
- POJ2878, B46364, NC0310, NC0376 - , parfoi s plus récentes, comme
R570. M ais les clones modernes qui donn ent les rend ements les plus élevés
sont en major ité adaptés à des co nd itions agroéco logi ques étroites. La sélec
tion actuel le est don c de défi ni tion et d'or ientati on locales.

Un des object ifs majeurs de sélection est la résistance aux maladies. La HSPA
(Haw ai ian Sugar Planters' A ssociation) , à Hawaii , et le WISBEN dans la
Caraïbe, on t ainsi dû réori enter leurs programmes d'améli oration à la fin des
années 70 en rai son de l ' arr iv ée de nouv ell es mal adi es, en parti cul ier le
charbon (Usti lago scitaminea) et la rou ill e (Puccinia melanocephala). La prin
ci pale variété multip l iée dans la Caraïbe au moment de l' arrivée du charbon
était HJ5741, un clone très productif mais extrêmement sensib le à la maladie.
Cette vari été ainsi que d' autres ont dû être remplacées rapidement par de nou
vel les sélect ion s, dont les carac téristiques de résistance à la maladi e pri maient
sur le potent iel de rendement. La sélection pour la résistance au charbon a été
particul ièrement eff icace.

Au jourd'hu i, les travau x de sélect ion pr ennent en co mpte des mal adi es
p lus diffi cil es à contrô ler. Les bactéri oses du es à Xanth om onas alb i li neans
(écha udure des feuill es) et à Clav ibacter xy li subsp. xy li (rabo ugrissement
des repou sses) font l' ob jet d'une attent ion cro issante. Grâce à une meilleure
co nnaissance de ces maladies, la sélect ion de vari étés résistantes est mainte
nant possibl e (ROTT et al., 1994; ROD et al., 1995). Av ec l'appar it ion de
maladies v irales comme le yellow leaf syndrome (YLS), de nouveaux obje c
ti fs de sélecti on émergent. La résistance à di vers parasites - nématodes ou
insec tes comme les foreurs de tige (Oiatraea spp., Chilo spp., Eldana saccha
ri na) - est un objecti f majeur dans certa ines régions . La sél ect ion de
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variétés résistantes s'effectue dans le cadre d'une lutte intégrée, où la lutte
biologique, largement utilisée pour la canne à sucre, peut être d'un précieu x
con cours.

Les méthodes d'amélioration génétique

LE CHOIX DES GÉNITEURS

Le choix des géniteurs est limité par des contraintes liées à la biologie de la
floraison : aptitude à fleurir, décalage important dans les dates de floraison,
stérilité. De plus, la canne étant une plant e allogame qui tol ère l'autoféconda
tion, il faut pour réaliser un croisement contrôlé que l'un des deux parents soi t
mâle -stérile (MOORE et Nuss, 1987) .

Cela étant, le cho ix des géniteurs peut se fonder sur d ifférents cri tères : la
valeur propre des géniteurs ; la valeur générale en croisement des géniteurs
(pro ven parent); l'aptitude des croisements à produ ire des descendant s d' él ite
(pro ven cross). La valeur générale en croisement des géniteurs est un critère
utilisé par la HSPA à Hawaii: l'aptitude au croisement de chaque clone est
évalu ée après pollinisation libre par un grand nombre de clones , sur la base
des stades de sélection atteints par les descendants. L'aptitude des cro isements
à produire des descendants d' élite est empl oyée par le BSES (Bureau of Sugar
Experiment Station s) en Austral ie, où les stades de sélection atteints par les
descendants de tous les croisements sont systématiquement répertoriés.

La qualité des génit eurs peut également être estimée, non pas sur la base de la
valeur des descendants d' élite, mais sur la valeur de l'en semble des descen
dants (moy enne, variance, forme de la distribution). Il s'agit alors d'une éva
luat ion fam ili ale par opposition à l' évaluation individuelle mentionnée précé
demment (SKINNER e t al., 1987). Cette méthode se développe rapid ement car
elle permet une sélection plus efficace dans les premiers stades, en particuli er
pour les caractères à faibl e h éritab ilit é, et un meilleur cont rôle des vari ations
dues à l'environnement (KENNEDY et el., 1994 ; SIMMONDS, 1996).

LA SÉLECTIO N DES DESCENDANTS

Il s'écoule de huit à vingt ans entre un cro isement et la diffusion auprès des
planteurs d'une variét é (SKINNER et al., 1987 ).

En général , un sélectionneu r produ it chaqu e année entre 30 000 et 1 million
de plantul es issues de graines (seedl ings). le but étant d'aboutir à quelques
clones d'élite après le derni er stade de sélection.

La sélection se pratique en 5 à 8 étapes, où les essais sont de plus en plus
précis. Au fur et à mesure de ces étapes, la taille des parcell es augmente ainsi
que le nombre de répétitions . Dans les derni ers stades de sélection on pro cède
à des essais multilocau x. La durée de chaque étape dépend du nombre de
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récolt es qui sont évalu ées (KENNEDY et el., 1994). A titre d'exempl e, le schéma
de sélection préconisé par le réseau WI SBEI\l est donné sur la figure 2.

Les principaux critères de sélectio n sont , dans les premiers stades, le Brix et
certains paramètres du rendement, qu i regroupent la vigu eur végétati ve et les
résistances aux maladies comme la rouill e, le charbon ou l' échaudure. D ans

Figure 2. Schéma de sélectio n p réco nisé par le réseau WISBEN.
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les dern iers stades, la productivi té et di fférents facteurs écono miq ues, comme
l' apti tud e à la coupe mécaniq ue et la tenue en repousse, sont pris en com pte
(HELLMANN, 1991).

L'INTËGRATION DES BIOTECHNOLO GIES

Après une phase d'engouement po ur la variation somaclonale, les appl icatio ns
les plus prometteuses sont attendues du marquage molécul aire et de la trans
form ation génétique.

Les recherches sur la variation somaclonale par culture de ti ssus, entreprises à
part ir du mil ieu des années 70, n'on t pas abouti à la diffusion de somac lones
cu lt ivés. Elles avaient pour objectif de corriger des défauts pon ctuels de culti
vars aux caractéristiques intéressantes par ai lle urs. En revanche, el les ont fai t
progresser les techn iqu es de cu lture in vitro et permi s de mettre en œuvre des
schémas performants d' assain issement et de mi crop rop agation rapide dans
plusieurs régions (Guadelo upe, Lou isiane, Hawaii, Thaïl ande, Indon ésie... ).

La culture d'anthères a été tentée par plusieurs équipes. Elle n' a donné po ur
l'instant des résultats prob ants que pour qu elques génotypes de S. spontaneum
(MARETZKI, 1987). Les haploïdes obtenus ont servi à dresser une première carte
génétique (DA SILVA et el., 1995).

Les techniques de marqu age mol écul aire sont prometteuses. L' analyse de la
di versité génétique au sein du comp lexe Saccharum au moyen de ces mar
queurs co nfi rme et affi ne le schéma taxonomique de référence (Lu et el.,
1994a, 1994b). Ces marqu eurs per mettent de mieux comp rendre la struc ture
et le fon ctionnement du géno me des variétés commerc ia les de Sacch arum
spp . La cartographie du génome de la variété phare réunio nnaise, R570, est
en progression rapid e (GRlvET et el., 1996). Elle s'appuie , entre autres, sur la
synténie qui exi ste entre le génom e de la canne à sucre et les géno mes du
maïs et du sorgho (GRlvET et el., 1994 ; DUFOUR et al., 1996 ). Le repérage par
hybridation in situ des génomes des différentes espèces a permi s de co nfirmer
la présence de 10 à 20 % de chromo somes issus de l' espèce sauvage S. spon
taneum dans les espèces actuellement cultivées et de prouver l'e xi stence de
recombinaison s entre les chromosomes issus d'espèces d ifférente s (O'HONT et
el., 1995; O'HONT et al., 1996 ; p lanche VIII , 3). Les techniques mol écul aires
offriront la possibil ité d'affi ner le pil otage de l'introgression. L'i denti fi cation
de ma rqueu rs mo lécu laires assoc iés à ce rtains ca rac tèr es agro no m iques
devrait débouch er sur une sélec tion assistée par marqu eurs. Un premier gène
de résistance à une maladie, la rouille, v ient ainsi d'être marqué (DAUGRo IS
et el., 1996).

La transformati on génétiq ue est possibl e depuis qu elqu es années en pratiquant
le bombardement de par ticu les enrobées d'ADN sur des cals emb ryogè nes
(BOWER et BIRCH, 1992). Les techniques testées antéri eurement - électropo ra
tion de protoplastes, bomb ardement de suspensions cel lulaires ou de méris
tèmes - ne s'étai ent pas révélées très satisfaisantes.
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La techni qu e actuel le peut être considérée comme un outil d'améliorati on
variétal e (BIRCH, 1996 ; M OORE, 1996). Le système s'est révélé eff icace sur un
éventai l de culti vars majeurs. Il a permi s de récupérer des centaines de plantes
transform ées indépendantes. En 1995, plus de 70 lignées issues de sept cultivars
étaient en essais au champ en Australi e. Plusieurs autres centres de sélection
pratiqu ent avec succès la transformation à l'échell e expérim entale. Les plantes
transform ées ne semblent pas présenter d' altérations somacl on ales, molécu
laires ou phénotypiques. Cependant, on observe fréquemment une expression
faible ou instable des gènes introduits avec différents prom oteurs. L'expression
des tran sgènes est don c un objet de recherche priori taire; i l est en parti culi er
important de réunir et de caractériser une gamme étendue de promo teurs.

Les premi ers gènes candidats à la transform ation sont ceux qui confèrent la
résistance aux herbicides ou la résistance aux insectes foreurs de tiges (gènes
de Bacillus thutingiensis). Les progrès réali sés dans les domaines de l'anal yse
du génom e, de la ph ysiol ogie mol éculaire et de la path ol ogie mol écul aire
garantissent un approvisio nneme nt expo nentie l en gènes potentiellement ut il es
(CARROLL et CURTIS, 1996). On dev rait don c être prochainement en mesure de
transférer des gènes d'intérêt agronomique sans détruire l'a ssembl age génoty
pique parti culi èrement compl exe des cultivars.

Le progrès génétique
et la diffusion des variétés

Le progrès génétique

Pour les progrès réalisés, i l est souvent difficil e de faire la part de ce qui relève
du gain génétique et de ce qui provient de l' amél ioration des techn iqu es cultu 
rales. Cepend ant, des estim ation s ont été effectuées dans des pays ayant une
lon gue expérience de l'amélioration et de la sélection de la cann e à sucre.

A insi à Hawaii, la progression moyenne des rendements de 1,4 % par an enre
gistrée de 1911 à 1985 est considérée comme résultant essentielle ment de gains
géné tiq ues (TEW, 1987). En Lou isiane, les rendement s ont plus que doublé
depuis 1928, en particul ier en raison de la sélection de vari étés adaptées aux
zon es subtrop icales qui n'exi staient pas dans le passé. Un génotype de S. spon
taneum, US56158, y a jou é un rôle important comme source de tol érance au
froid et de résistance au v irus de la mosaïque de la canne à sucre . L'augmenta
tion de la ri chesse en sucre a été également considérable au cours des ci nq
cycles de sélec tio n effec tués po ur ce carac tère de 1930 à 1990. La teneur
moyenne en sucre des cann es cultivées est ainsi passée de 9,7 à 13,6 %, soit un
gain de 40 %. Il semble désorm ais difficile d' accroître encor e cette teneur par
sélection (LEGENDRE, 1995).
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Les premières variétés clonales créées tout d'abord en Indon ésie (POJ 2878) ou
en Ind e (Co2 l3) ont fin alement bénéficié à l'industrie sucri ère du monde
entie r. Elles donn ent des gains significatifs en matière de vigueur, de rusticit é
et de résistance aux maladi es par rapport aux cannes nobles traditionnellement
cult ivées. Elles sont également adaptées à des envi ronnements plus diversifiés.
Tous les programm es d'améli orati on ont été fondés sur l'ut ili sation de ces pre
miers clones. D'autres clones ont connu par la sui te un développement consi
dérab le grâce à une adaptabilité exceptio nnel le (NCo 376, NCo3l 0... ).

La tendan ce actuel le, pou r ce qui est de l'amél ioration génétique convention
nelle, est à la décent ral isation des programmes de sélectio n. O n recherche à
présent une mei l leure adaptatio n locale du matériel et une gamme variétale
plu s étendue. Enfin, en considérant les progr ès génétiques obtenus avec la bet
terave ces dernières ann ées, la communauté des producteurs de suc re de
canne pl ace beaucoup d'espo irs dans les biotechnol ogies.

La multiplication et la diffusion des cultivars

Les cultivars sont pr opagés par bou turage de t iges. La grande qu antité de
matériel végétal nécessaire à la pl antation des champs co mmerciaux - de
3 à 8 tonn es de boutures à l'hectare - provient de pépinières. Ces pépin ières
do ivent garantir le bon état physiologique du matériel, l' absence de maladies
et une pureté variétale sat isfaisante. O n util ise pour les planter un matériel
sain, issu de la thermothérapie ou, de plu s en plus, de la mi crop ropagation
in vitro.

Les nou vell es variétés sont nommées selon un code int ernational , qui com
port e un sigle de une à trois lettres suivi du chiffre de l' année de sélection et
d'un num éro d'ordr e. Ai nsi, FR80-l 043 est une variété créée par le CIRAD à la
Guadeloupe (France: sigle FR) en 1980 et correspond à la plante n? 1043 de
la descendance sélectio nnée cette année là. Certains centres de sélect ion ont
cependa nt co nservé leur propre système de dénominatio n, comme le CERF
(Centre d'essai, de recherche et de formation) à la Réunion (R570).

Les pro cédu res légales de prote ct ion commerciale sont peu utilisées; cette pro 
tection étant assurée par des conventions proposées par les obt enteurs, qui
lim itent l'u sage de variétés à des fins de recherche et prévoient le paiement de
dro its pou r le cas où el les seraient exploitées en culture. L'identi fication uni 
voque d'un clone de canne à sucre par marq uage bioch im ique ou mo léculaire
ouv re la voie à la m ise en pla ce de systèmes de pr ot ect ion des var iétés.
L'appli cation de tels systèmes se heurtera cependant à des difficultés liées à la
faci lité de transport et de propagatio n des boutu res.

Les échanges internationaux imp osent le passage par une quarantaine longue
- deux ans - dans des structures qui permettent de garanti r son bon déroule
ment et d' assurer les tests et les traitements phytosanitaires indispensables. Les
bio technologies présentent des intérêts multiples pour la diffusion de matériel
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(FELDMANN e t al., 1994 ; PAULET et GLASZMANN, 1994). Les vitrothèques se déve
loppent afin de facil iter le stockage et la gestion de ces co llections à l'abri des
aléas. La conservation à lon g terme, grâce à la cryoc onservatio n, n'est pas
encore réellement engagée (PAULET et sl., 1993).
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Le cocotier

Rol and Bou rdeix, Luc Baudouin, Norbert Billotte,
Jean-Pierre Labou isse, Jean-Marie Noiret

Pour célébrer le coco tier, les qualificatifs élogieux n'ont jamais manqué : arbre
de vie, arbre aux cent usages, boutei lle de lait sur le pas de porte de l'humanité,
symbole de l'exoti sme. Mais le coco tier ne se résume pas à une simp le image de
carte postale. Sa culture couvre envi ron 11 mill ions d' hectares, dont 94 % en
Asie et dans le Pacifiqu e. Les Phi lipp ines et l'In donésie représentent à el les seules
près des deux tiers des surfaces plantées. Le cocotier fait l'obj et d'une culture
essentiellement vi l lageoise. Il est planté par un grand nombre d'agriculteurs sur
de petites surfaces, souvent en associatio n avec d'autres plantes. A peine la %
des surfaces cultivées sont des plantations industrie lles.

Le cocotier est avant tout une plante oléagi neuse. L'huile ext rai te de l'amande
fraîche de sa noi x co nstitue la prem ière source de cor ps gras dans de nom
breux pays. Cette amande peut aussi être séchée au four ou au solei l et déshy
dratée ju squ'à 6 % d'humidité. Le cop rah ainsi obtenu est un produit stable,
qui se con serve plu sieurs moi s. Un e huiler ie performante extrait, à partir du
coprah, environ 62 % d'huil e et 32 % de to urteau. L'huil e de coc otier est
concrète, elle ne se liquéfie qu 'à 25 oc. Elle est classiquement employée dans
les cosmétiques et en savo nner ie, sa richesse en acide laur iqu e lui confère de
bonnes propriétés moussantes. Sa stabi lité à la chaleur permet son emploi, à
l'état brut ou transformé, pour la cuisson des aliments à haute temp érature.
L'huile et le coprah font l'objet d'un comme rce international.
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M ais le cocotier a bien d'autres usages. Les fruits imm atures fourni ssent une
boisson agréable, stéri le et bon marché ; un tiers de la produ ct ion de no ix est
consommé sous cette forme. Depui s une trentaine d'années, de nouveaux pro
du its, plu s spécifiques et plu s diversifi és mais qu i conservent la saveur origi 
nale de l'amande, ont été élaborés à partir de l'amande fraîche: laits, poudres
et crèmes. Enfin, les fibre s tirées de la bourre, ou co ït, servent à fabriquer des
cordages, des tapis et autres ouvrages de sparterie. Elles font l'objet d' un com
merce important en Inde et au Sri Lanka. Plus éco logiques que la laine de
roche, elles sont aussi emp loyées comme substrat pour la culture hors-sol.

La production mond iale de coprah atteint 4,9 millions de tonn es, auxquel les
s'ajoutent 3,8 mill ions de tonn es d'équ iv alent co prah autoconsommées ou
transform ées en d'autres produits. Sur un marché international des corps gras
deve nu fortement concurrentiel, le cocoti er perd progressivem ent du terrain
face à d'autres ol éagineux, comme le soja et le palmier à huile. Le cocotier
tend donc à revenir progressivement vers un statut de culture à usages mul
tiples, et en parti cul ier fruitiers. Le coprah conserve néanmoins un rô le consi
dérabl e, tant dans l' alimentation que dans l' industrie.

Les travaux d' améli oration ont débuté en Inde en 1916 (HARRIES, 1978), mais la
plupart se sont interromp us du fait des guerres mond iales ou de la crise éco no
mique de 1929 . A l'excepti on des travaux de PATEl (1938), les programmes
d' amélioration génétiqu e n' ont repris de façon suivie que vers 1950. Actuelle
ment une vingtaine de stations, réparties dans toute la zone tropi cale, mènent
des travaux d'am éli oration . L'ampleur des programmes et des bud gets de fonc
tionn ement qui y sont rattachés est cependant très inégale. La recherche sur le
cocotie r demande non seulement des investissements lourd s mais aussi une
grande stabi li té de fonctionn ement. Une station de recherche doit rester opéra
tionn ell e au minimu m vingt ans pou r espérer ob tenir des résult ats dans le
dom aine de l'am éli oration variétale.

L'Inde et le Sri Lanka ont la plus longu e traditi on de recherch e sur le coc otier.
A partir des années 40, l'In stitut de recherches pour les huiles et o léagineux
(IRHO), intégr é depuis 1985 au CIRAD , a conduit des programmes d'a mélio ra
tion du cocot ier dans les centres de recherche qu 'il a créés en Af rique de
l'Ouest (Côte d'I voire, Bénin) pui s dans le Pacifique (Vanuatu, Polynésie fran
çaise). Ces travaux se poursuivent en partenariat avec de nombreux pays; les
centres de Côte d'I voire (ID EFO R, Institut des forêts) et du Vanuatu (CARFV,
Centre agronom iqu e de recherche et de formation du Vanu atu) cont inuent à
jouer un rôle important dans le domaine de l' amélioration génétiqu e. Récem
ment, les Philippines et l'Indonésie ont mis en place des dispositi fs de création
variétale et de producti on de semences.

A l' échell e intern ation ale, divers acteurs interviennent dans l' amé lio rat io n
du cocotier soit en co nduisant des recherches soit en les fin ançant. O n peut
ci ter, outre le CIRAD en France, la GTZ (Deutsche Gesellsc haft für Tech
nische Zusarnrn enarbeit) en Allem agne, l'I PGRI (Internation al Plant Genet ic
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Resources Institute) et, plus récemment, l'ACIAR (Au stralian Centre for Inter
national Agricultural Research ) en Australi e et l'Union européenne.

L'organisation évolutive
Le cocotier, Cocos nucitere L., n' est pas, au sens botanique, un arbre, mais une
monocotylédone arborescente. Il appartient à l'ordre des palmales, constitué
de l'unique famille des arecacées. Toutes les formes connues jusqu'à présent
sont diploïdes (Zn = 2x = 26). Au cune espèce voisine avec laquelle le cocotier
présenterait une interfertilité, même partielle, n'est signalée. On observe, chez
le cocoti er, une diversité morphologique spectaculaire, qui se manifeste, en
particulier, dan s la couleur, la taille et la form e du fruit (planche IX, 1). Mais
les connaissances sur la structure génétique et l'organ isation évolutive de
l'espèce restent encore très fragmentaires.

La dispersion et la domestication du cocotier

Des noix fossiles, très semblables aux noix de coco actuelles, ont été décou
vertes dans des endroits aussi éloignés que l'Inde et la Nouvelle-Zéland e. Leur
datation montre qu 'ell es ont plus de quinze millions d'années, et sont donc
antérieures à l'apparition de l'homme (SAUER, 1967, cit é par HARRIES, 1978).

LES MODES D E DISSÉMINATION

Le cocotier peut se disséminer naturellement sur de longues distan ces par flot
taison de ses fruits au gré des courants marins . Les voya ges et les migrations
humaines ont égal ement contribu é à sa dispersion (CHILD, 1974 ; HARRIES,
19 78) . Ainsi les étud es de diversit é doivent- elles s'appuyer à la fo is sur la
connaissance des courants et sur un certain nombre de repères historiques : les
migrations anciennes de popul ations austronésiennes dans le Pacifique, les
documents anciens du Sri Lanka et de l'Inde - où l'on utilisait déjà le cocot ier
il ya 3 000 ans bien qu 'il ne soit pas mentionné dans les premiers Veda -, les
déplacements de populations depuis l'Indonésie vers Madagascar, les routes
commerciales des navigateurs européens et, enfin, le développement des plan 
tations sous l'influence des puissanc es colonial es. Quoi qu'il en soit, les fruits,
disséminés par une mer caprici euse ou apportés par des marins , ont été proba
blement introduits de place en pla ce en nombre réduit. La sélection humaine a
aussi joué un rôle , qui reste diffi cil e à quantifier.

LES FLUX DES GÈNES ET LA DIVERSIFICATION

Le mode de di ssémination du coc oti er a modelé la structure génétique de
l'espèce : le faible nombre d'ind iv idus à l'ori gine des peuplements insulaires a
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favorisé l'émergence de multiples souches composées d'individus apparentés,
par suite d'effets fondateurs successifs. L'autogami e parti ell e a co ntribué à
augmenter leur consangui ni té. La sélection hum aine a encore rédu it leur varia
bil ité. Cette dynamique a abouti à une mosaïque d'écotypes morphologique
ment bie n d ifférenciés mais génét iquement hom ogènes, qui présent ent des
degrés de consangui ni té variables mais élevés. Les vagues successives de co lo
ni sation par des origi nes génétiques différentes ont cependant pu restaurer une
certaine hétérozygot ie.

HARRIES (1 978, 1991) a proposé un mod èle de diversifi cation qui repo se sur
l' exi stence de deux typ es de cocot ier. Le type N iu Kafa serait ancestral et
résulterait d' une évo lutio n liée à son mode de disséminatio n naturell e : ses
fru its, all ongés et riches en bourre, dérivent facil ement suivant les cou rants
mar ins ; une germi natio n tardi ve leur permet de supporter de longs séjo urs
dans l'eau. Le type Niu Vaï aurait été sélectionné par l'h omme en Asie ou
dans le Pacifique. Ses fru its sont plutôt sphériques, rich es en eau et germ ent
plus rapidem ent. Les marin s pol yn ésiens voyageant d' îl es en î les aur aient
sélectionné ces frui ts qu 'il s emportaient comme bo isson. Cette hypoth èse est
probabl ement en partie exacte, mais ell e ne suffit pas à résumer une histoire
de plus de quinze milli ons d' années, qu i a certainement connu nombre de
péripéties .

Depui s les travaux de VAVILOV (1951), la noti on de centre d' ori gine a évo lué
vers un concept moins étroi tement circonscrit. HARLAN (1 970) désigne comme
« non-centres» des zones très étendues - sur plusi eurs mill iers de kil omètres 
où la dom estication d'une espèce s'est produite. Ces zones se caractérisent par
la confrontation continue entre formes spontanées et cult ivées. Le mod èle de
diversifi cati on du cocotier en Asie et dans le Pacifique pro posé par Harries
repose sur de multiples introgressio ns locales entre typ es sauvages et types
sélectionnés. La not ion de non-centre pourr ait s'intégrer dans ce modèle.

Les formes cu Itivées

Le cocotier est cul tivé dans toute la zone tropi cale hum ide, où il est surtout
pl anté le long des côtes et parfois jusqu 'à 1 000 mètres d'altitude. A l'h eure
actuell e, la quasi-totalité de la cocoteraie mondial e résulte de plantation s.

Il existe deux types de cocotiers, les Grands et les Nains. Les Grands, qu i sont
les plus co mmuns, consti tuent plu s de 95 % de la cocoteraie mondial e. Les
Nains, rares mais représentés sur tous les continents, s'en distinguent notam
ment par une croi ssance plu s lente, dont l'origine et le déterminisme génétiq ue
son t encore à préciser. O utre leur faible croissance en hauteur, la plupart des
Nain s ont d' aut res po ints co mmuns: autoga m ie préférentie lle, dime nsion
réduite des organes, précocité, émission rapide de régimes. Grâce à ces deux
derni ères caractéristiques, les Nains jou ent un rôl e important dans les pro
grammes d'améliora tio n.
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LA BIOLOGIE ET LE MODE DE REPRODUCTION

Le développement du cocotier est relativement lent. De l'obtention des
semences à la plantation, il se passe un an. Deu x à trois autres années s'écou
lent encore jusqu'à la production des premiers fruits pour les cultivars Nains
les plus précoces. Ce délai peut aller jusqu 'à huit ans pour certains Grands.
Pour les besoins de la sélection, il s'y ajoute sept à huit ans d'observation. Ces
caractéristiques et la faible densité de plantation du cocotier (100 à 250 arbres
par hectare) font que sa sélection exige des surfaces importantes.

Le cocotier est monoïque et ses inflorescences portent des fleurs des deux
sexes. Les fleurs mâles s'ouvrent en premier. Le décalag e entr e l'anthèse et la
réceptivité des fleurs femell es conduit, selon les vari étés, à divers modes de
fécondation naturell e. L'autogamie directe se rencontre surtout chez les Nains
et résulte d'une coïncidence partielle ou tot ale entre la maturité de fleurs
mâles et celle des fleurs femell es d'une même inflorescence. La fécondation
croisée devient la règle s'il n'y a pas de recouvrement, ce qui est fréquent pour
les Grands. L'autogamie indirecte se rencontre chez les Grands et chez cer
tains Nains, pour lesquels des fleurs femelles restent récepti ves lors de la flo
raison mâle de l'inflorescence suivante. Le taux d'autogamie est alors variabl e
en fonction du génotype, mais aussi de la saison et des conditions de culture :
en réduisant le rythme d'émission florale, un milieu défavorable stimule l'inter
croisement.

Le coc otier se reproduit uniquement par graine, la noi x de coco, et la plupart
des cultivars produ isent moins de cent noi x par arbre et par an. Les croi se
ments contrôl és, qui nécessitent un ensachage des inflorescences, ont un ren
dement environ cinq fois plus faibl e. L'absence de dormance rend impossibl e
le stockage de ces semences récalcitrantes. Ces caractéristiques imposent de
fortes contraintes au sélectionneur. D 'autres particularités de la plante sont
cependant plus attrayantes. La produ ction continue de l'arbre permet une pla
n ifi cation des travaux d'amélioration. Les dimensions généreuses des inflores
cences rendent la fécondation manuelle relativement aisée. Aucun mécanisme
de stérilité intra ou interécotypes n'a été décel é.

LES VARIATIONS AGROMORPHO LOGIQUES

Le cocotier est une plante sensibl e aux variati ons du milieu. Bien que la pro
du ct ion soit continue, elle est irrégulière: aux variations saisonnières se
superposent des cycles bisannuels, qui apparaissent fréqu emm ent au jeune
âge ou à la suit e d'une sécheresse. En con séquence, l'asp ect d'un arbre varie
et n'est pas toujours repré sentatif de sa valeur génétique (p lanche IX, 2 et 3).
A insi, pour éva luer les caractéristiques végétatives et la production, l'effect if
étudié et la période d'observation doivent-il s être suffisants; ils font l'objet de
recommandations (IPGRI, 1996). DE NUCE DE LAMOTHE et W UIDART (1982) ont,
par ai ll eurs, souligné le fait qu 'il est diffi cil e de mener ce type d'étude hors
d'une station de recherche.
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LA VARIA BILITÉ GÉNÉTIQU E

Dans le cadre du réseau intern ation al CO GENT (Coco nut Genetic Resources
Network) sur les ressources génétiques du cocot ier adm inistré par l'I PGRI, une
base de don nées regroupant plu s de 700 accessions conservées dans 15 pays a
été mise en place. Les co llections les plus importantes se trouvent sur la station
M arc Delorme de l'IDEF OR en Côte d'Ivoire, au CPCRI (Central Plantation
Crop Research lnstitute) en Inde, au NCDP (National Coconut Deve lopment
Programm e) en Tanzanie, à la PCA (Phi li ppi nes Coconut Authority) aux Phil ip 
pines et au CIB (Coconut Industry Board) en Jamaïque .

Al ors qu'un système de co l lections région ales se met en place sous l' égide du
Coge nt, le prob lème du dénom brement des cu ltiva rs de coc otier revêt une
im portance particuliè re. S' i l existe une nom enclature des cultivars comportant
actuell eme nt près de 30 0 entrées, il n'est pas touj ours possibl e d' assurer
qu 'un nom cor respond à un seul cultivar et réci proquement. En effet, les don
nées de caracté risation sont rares et peu standard isées, et les pro spection s sys
tématiques réalisées récemm ent, notamm ent aux Philippines et en Papouasi e
Nouvell e-Gu inée, vi ennent encore enrichir la diversité co llec tée.

Les premi ers travau x de caractér isat ion ont po rté sur la morphologie et la
pro duc tio n : dimensions du stipe, de la feui lle et de l' inflorescen ce, forme et
co mpositio n du fru it , nombres de régimes et de fruits. Des protocol es stan
dard isés d'o bservati on ont été récemment adop tés (IPGRI , 1996).

Dans les années 80, les méthodes d'étude de la variabi lité se sont diversifiées.
L' analyse du polymorph isme enzy matique par électrophorèse révèle une forte
homogénéité génétiq ue, qui s'o ppose à la di versité phénotypique observée
(BENOIT et GHESQUIERE, 1984). Cette homogénéité pourrait être liée au mode de
dissémination du cocotier. Cependant, le nom bre de marqueurs polymorphes
ide ntifiés est trop faib le pour préciser l'organisation de la diversité.

L'analyse des polyphénols foli aires par chromatographie en phase l iquide (j AY

et al., 1989) conforte les hypothèses émises sur la di ssémin ation des cocotiers
Grands depu is l'Extr êm e-Orient ju squ 'en Af rique en passant par l' océan
Indi en. Elle met en évidence la do uble origi ne des Nain s - certai ns seraient
originaires d'Extrêm e-O rient et d'a utres du Pacifique - et confirme leur int ro
duction relativement récente en Afrique, probablem ent à partir du XIXe siècle.
Des expéri ences visant à évaluer la stabil ité des profil s po lyphéno l iques dans
des éco logies différentes ont cependa nt révélé les limites de la méthode.

Les techni ques d'analy se du génome par RFLP perm ettent en revanche de
s'a ffranc hir des variatio ns li ées au milieu. Leur appli cati on récen te sur un
nombre lim ité de génotypes a conduit à préciser la répartit ion de la variabi li té
selon l' ori gine géographique (LEBRUN et al., 1995 ; figure 1). Parmi les Grands,
les popul ations du Paci fique et d'Extrêm e-Ori ent, parti ell ement superposées,
fo rment un premi er grand groupe, auquel se rattache une popul ation de la
côte ouest du Panama. Un second groupe comp rend les ori gin es de l'Inde, du
Sri Lanka et de l'Afrique de l'Ou est. Le Grand des Como res est inte rmédi ai re.
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Figure 7. Représentation selon le premier plan de l'analyse factorielle des correspon
dances de 774 individus appartenant à 76 écotypes de coco tier. Les génotypes sont
caractérisés par 40 marqueurs RFLP correspondant à 72 couples sonde -enz yme,
d'après LEBRUN et al. (] 995).
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Tou s les N ain s se rattachent au prem ier groupe et apparaissent souve nt un i
formes, ce que leur régim e de reproducti on lai ssait prév oi r. Cette étude n'en
est qu'à son début et un échantillon plu s large de la var iabilité est en cours
d'analyse.

LA TYPOL O GIE DE LA D IVERSITÉ

Les résult ats di sponi bl es permettent d' identifier deux grands groupes parmi les
Gra nds de la co llectio n de Côte d'I voire. Le premi er comprend les écotypes
indo-afri cain s dont les fruits, de forme all ongée, possèdent une bourre épaisse
et un fai bl e pour centage d'albumen riche en hu ile. Leur germinatio n, lente,
s'é tale sur 2 à 4 moi s. La noi x est ovoïde. Le stipe, d'épaisseur souvent faibl e,
présente un bulbe basal peu marqué. Le second regroupe les types d'Asie du
Sud-Est et du Pacifique, dont les fruits sont rich es en eau li bre et en albumen.
Leur bourre est souvent fine. A l' intérieur , la noi x est ronde ou pointue dans sa
partie proxim ale. La germination est plu s rapide. L' analyse des pol yph énols
fol iaires et les marqueurs mol éculaires ont permis d'identifier, au sein de ce
second groupe, deu x sous-groupes corr espondant aux ori gin es géographiques
d'Asie du Sud-Est et à cel les du Pacifique.

Cependant, des co coti ers cor respond ant au type indo-afri cain sont aussi
décrits en Au strali e et aux Phil ippines (BUCKl EY et H ARRIES, 1984 ). Ces éco
types, non représentés dans la co llectio n de Côte d' Ivoi re, pourraient modifier
la c lassifica tio n proposée ci-d essus.

L' amél ioration variétale
O n peut di scuter de la terminol ogie à empl oyer pou r décrire les diverses popu
lation s de cocotier. Le terme « cultivar » semble bien adapté pui sque la quasi
total ité des cocotiers a été plantée par l'h omme et est effec tivement cu ltivée.
Cepe nda nt, pour di stingu er les cu ltiva rs tr adit ionn el s des créat io ns plus
récentes, on ut ilisera aussi les termes « écotype » et « hybride ». L'écotype cor
respond à un ensemble d'individus ori gin aires du même mil ieu et présent ant
des simil i tudes morphophysiol ogiqu es. L'h ybride se définit , dans son sens le
plus large, comme le cro isement entre deux structures appartenant à des éco
typ es différents. Le term e « structu re» désigne ici soit une popul ation, soit une
fam ill e, soit un individu .

Les types variétaux

La majeure part ie de la cocoteraie mondi ale est issue d'une sélec tion menée
de faço n empirique par les planteurs. A la fin du sièc le dern ier, les grandes
pla ntations éta ient réali sées en important le tout -ven ant d 'un peupl em ent
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réputé pour sa productivité (ZllLER, 1962). Les semences étaient généralement
sélectionnées sur leurs caractéristiques propres: certains planteurs préféraient
des fruits gros et lourds (ZUNIGA, 1969), d'autres des fruits de taille moyenne et ·
de forme plutôt sphérique (APACIBlE, 1968). Ces quelques cycles de sélection
sur les caractéristiques du fruit ont modifié la structure génétique des popula
tions.

L'ËVOLUTION DES FORMULES VARIËTALES

Le choix des meilleurs arbres dans les meilleures parcelles a commencé d'être
pratiqué au début du siècle. Cette sélection massale est depuis lors utilisée par
toutes les stations de recherches impliquées dans l'amélioration du cocotier.
Le début d'un programme de sélection du cocotier se caractérise par une
période de dix ans pendant laquelle aucun résultat expérimental n'est dispo
nible. Force est alors de diffuser le seul matériel susceptible de présenter un
avantage génétique, c'est-à-dire les semences récoltées sur des cocotiers
locaux très productifs.

L'efficacité de cette sélection massale en fécondation libre a été longtemps dis
cutée : les expérimentat ions ont abouti à des résultats contradictoires. Cela est
vraisemblablement dû à l'absence de contrôle du mode de reproduction: le
taux d'autogamie varie selon les individus, la saison et les conditions de culture.
Pour la plupart des Grands, l'autofécondation entraîne une dépression de
consanguinité. Les résultats de la sélection peuvent être différents selon la
période durant laquelle les semences sont récoltées (BOURDEIX, 1989) . Même
dans les cas les plus favorables, la sélection drastique nécessaire pour obtenir
une amélioration réduit fortement le potentiel de production de semences.

Si les premières fécondations contrôlées ont été réalisées en Inde vers 1920, la
paternité des premiers hybrides entre écotypes - il s'agissait de Nain x Nain 
est attribuée à MARECHAL (1928), aux îles Fidji . Malheureusement son travail n'a
pas survécu à la crise de 1929 et la généalogie des hybrides a été perdue (CHILD,
1974). PATEl (1938) a réalisé les premiers croisements entre Grands et Nains .
Ces hybrides, bien que plantés dans de mauvaises conditions, se sont révélés
plus précoces et plus productifs que leurs parents Grands. Les années 40 à 60
ont vu la mise en place d'un certain nombre de tests d'hybrides, qui compre
naient des croisements entre écotypes locaux Nain x Grand et Grand x Grand.
Ces travaux se caractérisaient en général Rar de faibles effectifs expérimentaux.
La plupart des résultats ont démontré la supériorité des hybrides. Ces études
sont restées longtemps théoriques: l'absence de techniques fiables de produc
tion de semences empêchait la vulgarisation des hybrides. Certains pays se sont
détournés de cette voie de recherche, qui ne semblait pas déboucher sur des
applications pratiques.

THAMME5 (1955) a émis le premier l'idée d'appliquer une technique employée
sur le maïs et d'interplanter deux vari étés pour utiliser l'une comme mâle et
l'autre comme femelle. Cette méthode a été progressivement remplacée par la
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pollinisation assistée, qui consiste en un apport massif de pollen exogène sur
des inflorescences préalablement émasculées (DE NueE DE LAMOTHE et ROGNON,
1972). Ces techniques ont ouvert la voie à la vulgarisation des hybrides, grâce
à une production à coût réduit de semences d'origine bien contrôlée.

LE CHOIX SELON LES CONTEXTES AGROtCONOMIQUES

Le cocotier est fréquemment planté sur des sols sableux pauvres, où les
autres cultures ne prospèrent pas. La fertilisation et les contrôles phytosani
taires sont souvent inexistants. Les cultivars doivent donc être capables de
pousser et de produire dans ces conditions agronomiques et climatiques peu
favorables, souvent aggravées par un stress hydrique lié à l'alternance des
saisons. Les cultivars vulgarisés doivent également bien réagir à une amélio
ration des techniques culturales. L'utilisation d'un rsatériel répondant peu à
la fertilisation, par exemple, condamnerait les planteurs à un faible niveau de
production. De telles erreurs ont parfois été commises, en vulgarisant à
grande échelle des cocotiers Grands locaux jugés robustes et adaptés mais
dont la production restait médiocre, quels que soient les efforts consentis par
les paysans.

Les objectifs de sél-ection

-Les objectifs de l'amélioration sont particulièrement complexes. Ils résultent
d 'un compromis entre les diverses habitudes alimentaires et culturelles, la
connaissance de la plante et les technologies de transformation. La complexité
croît encore lorsque les usages de la plante sont multiples. Dans le cas du
cocotier, il n'existe pas d'idéotype unique intégrant les utilisations nombreuses
et extrêmement variées de la plante. Le tableau 1 résume les principaux cri
tères de sélection.

Les méthodes d'amélioration génétique

Il est vite apparu que la variabilité exploitable au sein des populations natu
relles de cocotier était relativement faible. Les stratégies d'amélioration se sont
donc orientées, pour la plupart, vers les croisements interécotypes.

LA CRtATION DE VARIABILiTt

Le type d'hybride à préconiser fait toujours l'objet de discussions: Nain x Grand,
Grand x Grand ou Nain x Nain (HARRIES, 1991). Selon OHLER (1984), les sélec
tionneurs et les utilisateurs préfèrent le type Nain x Grand en raison de sa préco
cité, de sa production plus facile et de ses semences, dont on peut plus aisément
contrôler la qualité. Cependant, selon le système de culture et le type d'utilisa
tion, les autres types d'hybride peuvent aussi présenter des avantages.
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La recherche d'un progrès à long terme dans l'amélioration de variétés
hybrides conduit à appliquer un schéma de sélection inspiré de la sélection
récurrente réciproque à des populations qui sont maintenues en isolement
reproductif et améliorées les unes en fonction des autres (COMSTOCK et al.,
1949). Ce peut être le cas pour les Nains et les Grands. Les Nains forment un
groupe à part entière, qui possède des caractéristiques spécifiques et une
bonne aptitude à la combinaison avec les Grands; il faut donc exploiter cette
complémentarité.

Cependant, concevoir un schéma restreint aux hybrides Nain x Grand revien
drait à opposer deux populations très inégales en variabilité. Ni l'estimation
des potentialités d'amélioration ni l'évolution des caractéristiques souhaitées
par les utilisateurs ne permettent d'éliminer les hybrides Grand x Grand, et
une diversification des types de cultivars se produira certainement au cours de
la prochaine décennie.

LES MÉTHODES ACTUELLES DE CRÉATION VARIÉTALE

Dans son principe, la première phase de sélection des hybrides apparaît simi
laire dans tous les programmes. Les accessions sont croisées entre elles et leurs
descendances comparées à un témoin de référence, en général le cultivar
Grand local. Le terme « hybride» est utilisé par extension pour désigner ces
croisements entre populations. Environ 400 hybrides ont été créés à travers le
monde au sein de programmes nationaux d'amélioration. Moins d'une dizaine
d'entre eux ont pour l'instant fait l'objet de tests internationaux visant à évaluer
leurs performances dans diverses écologies.

Une réflexion méthodologique a été menée en s'appuyant sur un bilan des
programmes et des essais génétiques réalisés sans interruption depuis 1958 par
l'IRHO puis par le CIRAD en coopération avec leurs partenaires. Elle a permis,
sur la base d'une systématisation de la démarche adoptée, de proposer de nou
velles orientations pour l'amélioration génétique du cocotier (BOURDEIX et al.,
1990, 1991 a, 1991 b). Le schéma issu de cette réflexion repose sur la sélection
récurrente réciproque et suit deux axes principaux: l'amélioration des hybrides
Nain x Grand et l'amélioration des hybrides Grand x Grand (figure 2).

La conception de l'axe de sélection Nain x Grand a été relativement simple.
Deux groupes bien distincts, les Nains et les Grands, présentent des complé
mentarités et une bonne aptitude à la combinaison l'un envers l'autre. Les
contraintes liées à la biologie de la plante, ainsi que d'autres facteurs géné
tiques , ont conduit à choisir la méthode de sélection récurrente réciproque sur
familles de demi-frères.

L'axe de sélection Grand x Grand s'est avéré, en revanche, plus délicat à
concevoir. Bien que des groupes aient été identifiés au sein des Grands, leur
complémentarité et leur aptitude à la combinaison les uns envers les autres
restent à démontrer. Dans l'état actuel des connaissances, il n'est pas possible
de juger de la validité de ces partitions sur le plan de l'amélioration génétique,
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Figure 2. Schéma de sé lec tion récurrente réciproqu e du cocotie r, croise ments
Nain x Grand et Grand x Grand.

même si certaines co mbinaiso ns expriment une forte hétérosis. La méthode
retenu e po ur amél iorer les hybri des Grand x Grand tient comp te de ce constat.
Elle con siste à créer artificiel lement deux populations autour de deux éco types
« fond ateurs » spéci alement cho isis. Ces deux popul ations sont ensuite amél io
rées l'u ne par rapport à l' autre en sélection récurrente récipr oqu e sur familles
de demi- frères.

LES BIOTECH NOL O GI ES

Le marqu age mol éculaire

Les études de la d ive rsité fond ées sur la génétique molécul aire perm ettront
d'expl o iter p lus efficacement les ressour ces génétiq ues de l'espèce, en facili
tant la gestio n des co llectio ns et en orien tant le choix des croisements les plus
favorables à la création de variab i lité et à l'expression de l'h étérosi s (LEB RUN
e t el ., 1995 ).

La culture d'embryons

La culture in vitro des em bryons zygot iques de co cot ier a été récemment
mise au po int. Dans le cad re d'une pro spection , le prél èvement d'embryons
rédui t co nsidérab leme nt le vo lume du matér iel co llecté: cent embryo ns
exci sés ne pèsent guère plus de 20 grammes, alo rs qu e leur équiva lent en
semences peut dépa sser 150 kilos (ASSI-BAH, 1992). Cette technique offre de
plus l'avantage de minimiser les ri sques de transmission des maladies (BLAKE,
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1989). La congélation des embryons et du pollen dans l'azote liquide ouvre
de nouvelles perspectives pour la conservation des ressources génétiques
(ASSI-BAH et ENGELMANN, 1992a, 1992b).

L'embryogenèse somatique

La multiplication végétative par embryogenèse somatique devrait permettre de
diffuser par clonage les meilleurs génotypes issus des familles hybrides. Le poten
tiel de multiplication considérable de cette technique est un avantage certain
pour une espèce comme le cocot ier : une petite unité de production pourrait
ainsi remplacer des centaines d'hectares de champs semenciers (CiRAD, 1995).

Après plus de dix ans de recherche, trois équipes ont obtenu la régénération de
plants à partir de tissus somatiques cultivés in vitro (BRANTON et BLAKE, 1983; RAJu
et al., 1984; BUFFARD-MoREL et al., 1988). Jusqu'en 1991, ces résultats n'étaient
pas reproductibles. Une étape importante a été franchie avec l'obtention repro
ductible de vitroplants à partir de cinq géniteurs différents (VERDEIL et al., 1992).

L'exemple du palmier à huile montre qu'il s'écoule une longue période entre
les premiers succès de laboratoire et la vulgarisation des clones chez les plan
teurs. En particulier, il faudra s'assurer que le passage par cal ne provoque pas
de variations somaclonales et permet bien une reproduction conforme des
génotypes clonés.

L'haplodiploïdisation

L'haplodiploïdisation in vitro aboutit rapidement à des plantes homozygotes,
qui peuvent être utilisées soit en amont - comme géniteur - soit en aval
- pour la création de variétés fixées - d'un cycle de sélection . Des
haploïdes de cocotier ont été obtenus in vitro (MONFORT, 1984), mais aucune
plantule n'a pu être régénérée à ce jour.

Les progrès génétiques
et la diffusion des variétés

Les progrès génétiques

Les exemples qui suivent illustrent les progrès réalisés au cours des dernières
décennies par les programmes de sélection du cocotier.

L'AMÉLIORATION CÔTE D'IvOIRE

Avec une cocoteraie estimée à 48 000 hectares, la Côte d'Ivoire reste, à l'échelle
mondiale, un petit producteur. Ce pays peut cependant s'enorgueillir du rende
ment en coprah le plus élevé au monde: 2,7 tonnes à l'hectare en 1991. Ce
record tient en grande partie à l'utilisation d'hybrides, qui couvrent près de
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50 % des surfaces plantées. La Côte d'Ivoire a aussi joué un rôle international
majeur, notamment en exportant plusieurs millions de semences hybrides et en
aidant de nombreux pays à créer leurs propres champs semenciers.

Le schéma d'amélioration génétique utilisé en Côte d'Ivoire repose sur la
constitution d'une collection regroupant de nombreux écotypes, sur la détec
tion des meilleurs croisements entre écotypes, puis sur l'amélioration de
ces croisements grâce à des tests d'aptitude à la combinaison des individus
(DE NUCE DE LAMOTHE, 1970; GASCON et DE NUCE DE LAMOTHE, 1976). Ce schéma
a été récemment restructuré selon la démarche proposée ci-dessus. Il est mis
en œuvre dans le cadre d'une coopération entre le CIRAD et l'IDEFOR.

De 1965 à 1993, 123 hybrides entre écotypes ont été testés en Côte d'Ivo ire .
Les premiers essais utilisaient comme témoin une population de Grand Ouest
Africain issue de deux cycles de sélection massale. Ces tests ont permis de
comparer 35 combinaisons hybrides faisant intervenir 13 écotypes parentaux .
En moyenne, ces 35 hybrides ont un rendement supérieur de 66 % à celui des
témoins, et quatre d'entre eux produisent plus du double (tableau 2). Grâce à
des structures performantes de production de semences, les hybrides créés en
Côte d'Ivoire ont été vulgarisés à l'échelle mondiale.

Les 123 hybrides créés en près de trente ans de recherche ne représentent que
26 % des croisements possibles à partir des collections disponibles. Un choix
drastique des combinaisons à tester s'avère inévitable. On s'oriente actuelle
ment vers l'utilisation systématique de trois testeurs: Grand Ouest Africain,
Grand Rennell et Nain Jaune Malais.

Une seconde phase d'amélioration génétique a débuté en 1970 sur la station
Marc Delorme (GASCON et DE NUCE DE LAMOTHE, 1976). Elle consiste à amé
liorer séparément les hybrides les plus performants, par des tests de géniteurs
sur familles de demi-frères. Lorsque les deux écotypes parentaux présentent des
niveaux de variabilité inégaux, on peut se contenter de réaliser une seule série
de tests, comme dans le cas des hybrides Nain x Grand. En effet, la plupart des
Nains, autogames à près de 95 %, semblent assez proches de la lignée pure , et
seule l'aptitude à la combinaison des géniteurs Grands est testée dans ce cas.

Le pollen des géniteurs testés est utilisé pour féconder un ensemble d'arbres de
l'écotype partenaire, qui sert de testeur. Les géniteurs sont ensuite autof é
condés pour assurer leur conservation et leur multiplication. Ces autoféconda
tions fournissent le pollen nécessaire à la production de semences.

Les premiers résultats montrent que le cho ix des meilleures descendances
engendre un progrès génétique de 15 à 30 % selon les essais (BOURDEIX et al.,
1989). L'hybride PB121, issu du croisement Nain Jaune Malais x Grand Ouest
Africain, est le matériel amélioré le plus planté au monde (DE NUCE DE LAMOTHE
et BENARD, 1985). Dans un essai, quinze géniteurs mâles Grand Ouest Africain
ont été individuellement croisés avec une population femelle Nain Jaune
Malais (BOURDEIX et al., 1992). Les trois meilleures descendances sont signifj-
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cativement supérieures à l'hybride PB121 livré habituellement aux planteurs.
En terme de coprah par arbre, la différence est de 19 % au jeune âge (4-8 ans)
et de 15 % à l'age adulte (9-12 ans). Deux descendances sur trois présentent
un excellent niveau de tolérance à la chute de fruits due à Phytophthora kat
surae. D'un point de vue théorique, ce résultat a remis en cause une idée pré
conçue. En effet, l'aspect homogène des populations de Grand Ouest Africain
incitait à leur attribuer une faible variabilité génétique. Or cet essai montre que
cette variabilité reste exploitable, tant pour l'amélioration du rendement que
pour celle de la tolérance aux maladies.

Quelques croisements ont été spécifiquement conçus dans l'optique d'une
exploitation c1onale. Leur objectif est de cumuler rapidement dans un seul
génome certains gènes favorables (résistance aux maladies, précocité, producti
vité) dispersés dans plusieurs populations. Ainsi des hybrides Nain x Grand ont
ils déjà été intercroisés. La ségrégation des gènes de nanisme créera des des
cendances variables dans lesquelles on espère identifier des individus alliant la
précocité et la faible croissance des Nains à un excellent niveau de production.
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LE CAS DU VANUATU ET DU RËSEAU DU PACIFIQUE

La cocoteraie du Vanuatu couvre environ 96 000 hectares, ce qui la place en
onzième position mondiale pour la surface cultivée. Son rendement annuel est
faible, de l'ordre de 0,5 tonne de coprah à l'hectare. Ces performances
médiocres sont le résultat de l'utilisation de cultivars Grands locaux et du
faible niveau d'intensification des plantations. L'amélioration du cocotier est
réalisée par le CARFV, qui joue un rôle régional important.

Le programme initial d'amélioration génétique était similaire dans sa concep
tion à celui de Côte d'Ivoire. Dès la mise en place de la collection, une diffi
culté de taille est apparue: tous les écotypes introduits se sont révélés sen
sibles à un virus létal, celui du dépérissement foliaire transmis par Myndus
taffin;. Seuls les cultivars locaux - Grand Vanuatu et Nain Rouge Vanuatu 
possèdent un bon niveau de tolérance.

Depuis 1974, le CARFV a testé 61 hybrides entre populations sur la station de
Saraoutou. Le centre est aussi l'initiateur et le coordonnateur d'un projet de
production et de dissémination de cultivars améliorés de cocotier, qui
regroupe, depuis 1989, huit pays de la zone pacifique. Ce projet, financé par
le Fonds européen de développement et par la France, avait permis, à la fin de
1993, de tester 18 hybrides.

Au Vanuatu, les hybrides sont évalués sur leur productivité et sur leur tolérance
au dépérissement foliaire, pour laquelle une classification des écotypes et des
hybrides a été établie (CALVEZ et al., 1985). Deux hybrides se caractérisent par
un bon niveau de tolérance et une production supérieure à celle du Grand
local. Leur amélioration a été entreprise grâce à des tests d'aptitude indivi
duelle à la combinaison.

En 1992, le centre a produit environ 110 000 semences et plants, constitués
pour moitié d'écotypes Grand Vanuatu améliorés, et pour moitié d'hybrides
Nain Rouge Vanuatu x Grand Vanuatu (planche IX, 4). Cette production reste
insuffisante: on estime en effet à 600 000 la quantité de semences nécessaire
chaque année au maintien des cocoteraies du Vanuatu (CALVEZ et al., 1985).
Mais, suite à la chute des cours du coprah à partir de 1986 , le cocotier a subi
une certaine désaffection au profit de l'élevage.

L'EXEMPLE DES PHILIPPINES

Avec une cocoteraie couvrant plus de 3 millions d'hectares, les Philippines se
classent en seconde position mondiale, juste derrière l'Indonésie. Le rendement
annuel à l'hectare est faible, de l'ordre de 0,7 tonne de coprah. La maladie létale
du cadang-cadang, dont l'agent reste à déterminer et pour laquelle aucune tolé
rance génétique n'a été identifiée, y sévit. Le principal programme d'amélioration
est celui de la PCA. De 1974 à 1993, 52 combinaisons hybrides ont été testées.

Les Philippines disposent d'un réseau de champs de comportement, situés
dans neuf localités du pays, qui comprennent chacun treize cultivars diffé-
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rents : écotypes Grands et hybrides de type Nain x Grand et Grand x Grand.
Le programme de la PCA se caractérise par un test très complet sur un nombre
relativement restreint de populations parentales. Sans tenir compte des croise
ments réciproques, plus de la moitié des 120 croisements possibles à partir des
16 populations parentales exploitées ont été réalisés.

En ce qui concerne la productivité, les essais ont démontré la supériorité des
hybrides - locaux et exotiques - sur les Grands locaux. Certains hybrides
locaux ont un niveau de production au moins équivalent à celui de PB121
(tableau 3), même si les conditions particulièrement défavorables de l'essai
mené aux Philippines - périodes de sécheresse de 1981 et de 1983 - n'ont
pas permis aux hybrides d'exprimer toutes leurs potentialités (G.A. Santos,
comm. pers.). Ce même matériel testé en Côte d'Ivoire dans de meilleures
conditions donne un résultat nettement supérieur (tableau 4).
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Un essai original a été mis en place en 1992. Il compare les 15 combinaisons
possibles à partir de six écotypes Grands (G.A. Santos, comm. pers.). Pour
chaque croisement, cent arbres ont été plantés dans un dispositif de randomi
sation totale. Cet essai paraît intéressant à plusieurs titres. Son dispositif diallèle
devrait permettre une bonne estimation de paramètres génétiques - h éritabi
lités et corrélations génétiques entre caractères. L'utilisation de Grand Ouest
Africain, de Côte d'Ivoire et du Bénin, et de Grand Rennell, du Pacifique, per
mettra d'établir des liens avec plusieurs autres programmes d'amélioration. Cet
essai constitue la première tentative de création d'une variété synthétique chez
le cocotier. Après l'élimination des arbres les moins productifs, les hybrides
simples créés seront utilisés pour produire une seconde génération . Celle-ci
sera évaluée et plantée en isolement dans des jardins grainiers. Les semences
de troisième génération, issues de fécondation libre, produites dans ces jardins
grainiers constitueront la variété synthétique livrée aux planteurs.

Les besoins des Philippines en matériel sélectionné sont considérables, de
l'ordre de 5 millions de semences par an. Le champ semencier de Bugsuk a
permis de planter entre 1974 et 1983 environ 35000 hectares d'hybride PB121
(SANTOS, 1990). En 1986, la PCA a commencé la production de semences
hybrides PCA15-1 (Nain Vert Catigan x Grand Laguna). Le potentiel de produc
tion est resté relativement faible, de l'ordre de 250000 semences par an. Cette
production a été suspendue en 1989 pour permettre la multiplication des Nains
utilisés comme femelles et pour planter un champ semencier. Ce dernier, qui
couvre 200 hectares, comprend plusieurs types de Nains (Nain Vert Catigan,
Nain Rouge Malais, Nain Vert Tacunan). Il devrait produire près de 2 millions
de semences par an et permettra d'élargir la gamme des hybrides vulgarisés.

La diffusion des variétés améliorées

Il semble maintenant admis que les hybrides représentent le type variétal le
mieux adapté à la culture du cocotier. Des hybrides plus productifs que les
Grands locaux ont été identifiés dans pratiquement tous les pays disposant
d'une structure de recherche. La vulgarisation de ces nouvelles variétés reste
insuffisante : les hybrides représentent moins de 15 % des cocotiers plantés au
cours des dix dernières années, et leur utilisation est beaucoup plus fréquente
dans les plantations industrielles que chez les petits planteurs.

Cette exploitation insuffisante des résultats de la recherche a des causes mul
tiples. Certaines d'entre elles ne sont pas spécifiques au cocotier. Selon DE NUCE
DE LAMOTHE (1993), « les aides bi et multilatérales ont contribué à l'effort de
recherche sur le cocotier. Elles ont cependant presque toujours souffert d'un
manque de vision globale et à long terme des problèmes. Il en a résulté certains
effets néfastes, l'organisme bénéficiaire se retrouvant parfois, à l'issue d'un
projet, complètement isolé et dans une situation plus difficile qu'au départ :
arrêt brusque des financements et fuite des personnels les mieux formés.» De
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nombreux champs semenciers de cocotier ont ainsi été créés à travers le
monde, mais seuls quelques-uns ont finalement assuré une production régu
lière de semences.

La faible diffusion des hybrides semble aussi liée aux spécificités du cocotier:
longs intervalles entre générations successives, fort encombrement, faible
coefficient de multiplication, coût élevé des semences . Les techniques de
production de semences sont au point mais elles nécessitent un suivi régulier
et précis.

Le principal problème de la culture du cocotier n'est donc pas de trouver des
variétés plus performantes que les hybrides actuels, ni même de comparer les
hybrides créés dans les différents centres de recherche, mais de s'assurer que
les variétés déjà mises au point sont produites et plantées . Ce développement
doit être planifié pour éviter l'emploi exclusif d'un type unique d'hybride, ce
qui provoquerait un appauvrissement des ressources génétiques et entraînerait
des risques phytopathologiques.

Les perspectives de l'amélioration
Les potentialités d'amélioration du cocotier sont considérables. Le choix des
meilleurs hybrides entre populations a permis de doubler le rendement en
une génération. En Côte d'Ivoire, l'amélioration de certains de ces hybrides a
entraîné un nouveau progrès de 15 à 30 %, selon les essais. Cela n'est pas
surprenant pour une plante dont l'amélioration est récente et pour laquelle
coexistent une multitude de formes, autogames, allogames et intermédiaires.

Presque tous les programmes d'amélioration ont été orientés, plus ou moins
récemment, vers l'exploitation de la vigueur hybride. Cependant, cette option est
loin d'être restrictive, elle demande même souvent à être précisée. En effet, des
options méthodologiques très diverses restent envisageables: faut-il comparer
des descendances de populations, d'individus, de familles de demi-frères ou de
pleins frères? Comment structurer la variabilité pour optimiser le progrès géné
tique? Par quels moyens anticiper la mise au point du clonage? La réponse à ces
questions conditionne le succès futur des programmes d'amélioration.
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Les cotonniers

Bernard Hau, Jacques Lançon, Dominique Dessauw

Le cotonnier est cultivé sur plus de 30 millions d'hectares, de 46° de latitude
nord, en Chine, à 32° de latitude sud, en Australie et en Argentine. Les fortes
exigences thermiques de la plante limitent l'e xtension de la culture. Néan
moins, grâce à la sélection variétale et à l'application de techniques culturales
appropriées, le cotonnier a pu conquérir des zones relativement septentrio
nales, pour autant qu'elles soient sans gelées pendant au moins 180 jours par
an et suffisamment chaudes en été.

En 1994, la production mondiale de fibre de coton a atteint 20 millions de
tonnes. Les principaux pays producteurs sont la Chine (4 millions de tonnes),
les Etats-Unis (3,5 millions de tonnes), l'Inde (2,2 millions de tonnes), l'Ouzbé
kistan (1,4 million de tonnes), le Pakistan (1,3 million de tonnes), la Turquie, le
Brésil et l'ensemble des pays d'Afrique francophone. Au total, ce sont plus de
quarante nations qui produisent du coton, dont une majorité de pays en voie
de développement.

Le coton fait l'objet d'un commerce important, les zones de production
n'étant pas toujours celles qui assurent sa transformation. Chaque année,
6 millions de tonnes sont échangées sur les marchés internationaux. Les prin
cipaux exportateurs sont les Etats-Unis (1,4 million de tonnes), l'Ouzbékistan
(1,3 million de tonnes) et l'Afrique francophone (0,5 million de tonnes).
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La Chine, pays actuel lement importateur, a été certaines années exportateur,
ce qui a fort ement influencé les cours de la fibre.

En régi on tropicale, le cotonnier, principale culture de rent e du petit pay
sannat, joue un rôle soc ia l et économique important. Dans certain s pays
d'Asi e du Sud-Est et d'Amérique du Sud, ainsi qu'en Chine, i l tient une pl ace
essentie l le dans le développement indu striel, comparable à celle qu'il a eue
lors de la révo lution industriell e en Europe au siècle derni er.

Le cotonni er est cultivé pour les fibres qu i se développent à la surface du tégu
ment de sa graine. Jusqu'au XVIIIe siècle, le coton était util isé uniquement dans les
pays producteurs, l'industrie textile européenne employant le lin ou la laine. Ce
n' est qu ' au début du XIXe siècle que l'ut il isation des vêtements en coton est
apparue en Europe, grâce à la mécanisation des procédés de filature et de tissage
et à l' invention de l'égrenage mécanique à scies. Aujo urd'hui, le cotonnier est la
prem ière plante textil e mondiale. En outre, sa graine, riche en huile et en pro
téines, représente la sixième source mondiale d'huile et la quatrième de protéines
végétales. Dans les pays tropicaux, le cotonnier a été et est encore souvent utilisé
en médecin e traditi onnelle sous forme de décoction de feuilles ou de racines, ce
qui explique la dispersion actuelle et la survie des types subspontanés.

La recherche génétiqu e sur le coto nnier s'est développée dans la plupa rt des
pays producteurs. A l'échelle intern ationale, un comité consultatif, l'ICAC (Inter
national Cotton Advi sory Committee), joue un rôle de relais entre les di fférents
centres nationau x de recherche en organisant périodiquement des rencontres.

L'organisation évolutive

Les formes cu Itivées
Le cotonnie r est un arbuste du genre Cossypium, de la famille des malvacées.
Quatre espèces sont cultivées : e. arboreum L., e. herbaceum L., e. barba
dense L. et e. hirsutum . L Chacun e possède des qua li tés de fibr e et une rusti
cité propres .

C. arboreum et e. herba ceum sont des espèces diploïdes, avec 2n = 2x
= 26 chromosomes, dites « cotonniers de l'An cien Monde ». Elles se caractérisent
par une fibre épaisse et courte - de longueur inférieure à 25 millimètres - , une
faib le produ ctivi té et une bonne rustic ité. e. arboreum est cultivé en Inde, en
Asie du Sud-Est et dans le Sud de la Chine, e. herbaceum dans quelqu es zones
sèches d'Asie et d'Afrique, pour un usage uniquement dom estique. Ces deux
espèces ne représentent que 2 % de la produ ction mondiale de coton.

e. barbadense et e. hirsutum sont des espèces allo tétraploïdes, avec 2n = 4x
= 52 chromosomes, dites « cotonniers du Nouveau M ond e », e. barbadense se
di stingue par sa fibre fine et longue - plu s de 32 millimètres -, d'excell ente
qualité, utilisée en bonneterie ou pour la con fection de tissus de luxe. Il assure
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8 % de la product ion mondi ale. C. hirsutum est de loin l' espèce la plus cultivée.
Il possède une fibr e de finesse et de longu eur interméd iaires entre celles des
espèces précédentes. Du point de vue agronomique, il est rustique, produ ct if et
précoce. Il contribue po ur 90 % à la produ ct ion mondiale.

LA BIOLOG IE ET LE MODE DE REP RO DU CTION

Le cot onn ier est une pl ante pérenn e, mais la plupart de ses var iétés mod ernes
se comportent cor nme des plantes annuelles. Sa cro issance est indétermi née ;
la ph ase de fru ctif icat ion n' étant pas séparée de la ph ase de c roissa nce
végétative.

Le cotonnier a une fleur hermaphrod ite typique de la famill e des malvacées.
Son mode de reproducti on est préférentiell ement autoga me, mais son taux
d'allogami e peut atte indre 30 % dans certaines localités en fonc tio n de la den
sité des insectes poll in isateurs. La florai son progresse du bas vers le haut et de
l' intéri eu r vers l'e xt éri eur de la pl ant e. La v itesse de développement des
organes floraux dépend surtout de la température. Le nombre de boutons flo
raux initi és est import ant , mais une partie seul ement d'entre eux forme des
fleurs dont la moitié environ se transforme en capsules (p lanc he X, 1). Cette
abo ndante ini tia tion flo rale donne à la p lante une forte capacit é de compensa
tion en cas de stress.

Lors de la cro issance des ovul es fécondés dans la capsule, leur tégument déve
loppe des cell ules dont la paro i cellulosique s'a l longe et s'épaissi t par dépôts
successifs et ordo nnés de couches de cel lu lose entrecroisées. Q uand la grain e
atte int sa maturité, ces ce l lu les meurent et leur membrane ce l lu losiq ue
co nstitue un tube dont la lumière était occupée par le cytop lasme. Ces tubes,
compte tenu de la com plexité des dépôts successi fs de cel lulose, sont torsadés.
Ce sont ces circonvo lutions qui donnent à la fibre ses propri étés textiles, per
mettant l' adhésion des fib res entre elles lorsqu 'une to rsion est exercée sur un
ruban de fibres parallélisées au mom ent de la filature.

La longueur des cell ules varie selon les espèces. Chez les espèces cultivées, les
ce ll ules se réparti ssent en deux co uches. La première, le fuzz ou linter, est
co nstituée de fib res très courtes, inutil isables en fil ature mais transformables
po ur des usages spécial isés tels que la fabrication d'expl osifs; l' él imination du
linter est l' op ération de dé li ntage. Certa ines graines, not amm ent ce lles des
va rié tés modern es de l' espèce C. ba rbade nse, sont dépourvu es de linter
(graines nues). L'autre couche, le li nt, est co nsti tuée de fibres lon gues utili 
sab les en fi latu re. L'égrenage est l'opération qui con siste à séparer le lint de la
graine pourvue de son linter.

LA D IVERS ITÉ GÉNÉTIQ U E

O n reconn aît pour chacune des espèces cultivées de co tonnier plu sieurs races,
qu i co ntr ibuent de manière plus ou moins importante à la constitut ion des
variétés actuell es.
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L'espèce G. hirsutum

Les variétés modernes de l'espèce C. hirsutum proviennent de brassages géné
tiques à l'intérieur d'un pool génique issu presque exclusivement de semences
de C. hirsutum race latifolium du Mexique importées aux Etats-Unis (type
Upland) . Ainsi, à de rares exceptions près, toutes les sélections contempo
raines ont-elles pour origine plus ou moins lointaine des variétés américaines .
Il en résulte un faible polymorphisme, qui a été confirmé par les analyses
enzymatiques (BOURDON, 1986) et moléculaires. Ce faible polymorphisme a
néanmoins permis des travaux de création variétale efficaces .

Au sein des cotonniers Upland des Etats-Unis, on distingue quatre grands
types, qui présentent des caractéristiques différentes de port, de longueur de
cycle, de qualité de fibre et de résistance aux maladies: le type Acala, les
types du Delta, les types des Plaines, les types de l'Est (ENDRIZZI et sl., 1985) .
Les travaux de sélection réalisés dans le monde ont largement fait appel à ce
matériel, en l'enrichissant soit avec des gènes de populations d'introduction
plus ancienne - N'kourala en Afrique, Cambodia en Inde -, soit grâce à
l'hybridation interspécifique à l'intérieur du genre Cossypium.

L'espèce G. barbadense

Les variétés actuelles de C. barhadense proviennent principalement d'un pool
génique originaire de la Caraïbe. Il se distingue par ses feuilles découpées, ses
graines dépourvues de fuzz et sa fibre longue et fine. Il s'est dispersé à travers
le monde, notamment vers les côtes ouest-africaines (type lshan), et vers les
Etats-Unis (type Sea Island). Le type Sea Island, insensible à la photopériode, a
permis d'annualiser le cycle de culture de l'espèce (HUTCHINSON, 1945). Il
donne les fibres de coton les plus longues et les plus fines du monde mais sa
production est très limitée, de l'ordre de quelques centaines de tonnes.

Le cotonnier égyptien, ainsi que les sélections qui en sont issues, est le plus
répandu des cotonniers de type Sea Island; il aurait pour origine un croise
ment entre un Sea Island et des cotonniers originaires eux aussi de la Caraïbe,
arrivés en Egypte au début du XIXe siècle après avoir transité par la côte ouest
de l'Afrique et le Soudan. Il se caractérise par un cycle végétatif long, d'excel
lentes qualités de fibre - longueur et finesse -, mais une forte sensibilité à la
bactériose. Il convient à un système de culture irriguée, dans des zones sèches
et désertiques.

Le cotonnier Tanguis, issu d'une plante sélectionnée au Pérou, représente pro
bablement une forme intermédiaire entre les cotonniers égyptiens et le type
Aspero, endémique au Pérou. Sa fibre, longue et résistante, possède une excel
lente maturité.

Le cotonnier Pima résulte d'une sélection réalisée aux Etats-Unis au début du
Xxe siècle à partir de cotonniers égyptiens, Sea Island, Tanguis et de l'espèce
C. hirsutum. Au cours de ce travail de sélection, la taille a été réduite, la pré
cocité améliorée ainsi que la résistance aux maladies .
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Le cotonnier Moco est un arbuste très résistant à la sécheresse et de très
belle qualité de fibre, cultivé de façon pérenne depuis le début du xx" siècle
dans le Nordeste brésilien. Son polymorphisme est important. Les travaux les
plus récents montrent qu'il est constitué de différentes populations, ce qui
le distingue tant des populations locales de G. barbadense que de celles de
G. hirsutum race marie-galante des Antilles (PICKERSGILL et ei., 1975). L'hypo
thèse d'une introgression de G. hirsutum est admise, l'origine de ces coton
niers demeurant toutefois inconnue.

Les espèces C. herbaceum et C. arboreum
L'espèce G. herbaceum comprend cinq races: africanum, acerifolium, kuljia
num, persicum et wightianum (HUTCHINSON, 1950). La race persicum, annuelle,
est la forme la plus répandue, depuis l'Afghanistan jusqu'au pourtour méditer
ranéen. La race africanum, qui produit une fibre de qualité médiocre, se ren
contre à l'état sauvage en Afrique australe.

On distingue également plusieurs races pour G. arboreum. Les plus impor
tantes sont la race soudanense, localisée en Afrique du Nord et de l'Ouest, et
la race indicum, en Asie, en Afrique de l'Est et à Madagascar. Elles sont encore
cultivées de façon pérenne en Afrique et annuelle en Asie.

L'ORGANISATION GÉNÉTIQUE DES COTONNIERS CULTIVÉS

Il est difficile de préciser l'organisation génétique des cotonniers G. hirsutum
et G. barbadense, tant a été intense le brassage génétique des différents fonds
importés d'Amérique centrale depuis le XIXe siècle. Dans l'espèce G. birsutum,
la race latifolium, capable de donner des types annuels insensibles à la photo
période, a définitivement supplanté d'anciennes formes cultivées comme les
races punctatum (Hopi) ou marie-galante du Brésil et des Antilles.

De même, les cotonniers G. barbadense sont le résultat de brassages géné
tiques qui se sont produits depuis deux siècles entre d'anciennes formes prove
nant de la Caraïbe et du Pérou et, parfois, des variétés de G. hirsutum.

Les deux espèces de l'Ancien Monde, de moindre importance économique,
ont été peu travaillées par les sélectionneurs. Au fur et à mesure de l'extension
de leur aire de culture, les formes se sont diversifiées localement sans qu'il y
ait eu d'intenses échanges de matériel d'une zone à l'autre. Aujourd'hui,
G. herbaceum et G. arboreum présentent un polymorphisme élevé dans les
zones traditionnelles de culture d'Asie ou d'Afrique où elles restent cultivées.

Du complexe d'espèces à la domestication

LA TAXONOMIE DU GENRE COSSYPIUM

Le genre Gossypium comprend 44 espèces diploïdes, classées en 7 génomes,
et 6 espèces tétraploïdes (FRYXELL, 1992; planche X, 2). La répartition de ces

245



N '., ~\fpl~aq;:i: ~ èj~S,ÉifiS~f'?~ ~;r~p~I'Vt i?-9j~6gi~"p~·i9?~??&~~?~~S?~~rPi?fll,, · · . ·· .~ .' l . 'i·t~ > ;·.•.•.··.;i,i;:.;··.'-·:····· ~. 'i~: ,.·$'~1@\- ;;L t;lf;i · . ;...'c] ,m .mihi~)tl?v:T - '~
r::..,. '"0"' 3
~

Cl
~
Cl
::J
c,
<'tl
v-.

U

'"::Jro
v»

(3
",=!,
n

'"ro
v»



.-
,,;
3
""ci"
?1
Ci
::J
Q..
ln

N

'"

~
;~.l

-c

'-J
'm;

OJ
::J
ro
'"

~

s

t~~

-c,,"n>
ln
'"



L'amélioration des plantes tropicales

espèces est mondiale (tableau 1). Les génomes ont été baptisés avec les pre
mières lettres de l'alphabet, de A à G, en fonction de leurs affinités chromoso
miques, de leur répartition géographique ou à partir d'études caryologiques.
Le génome K, parfois évoqué (STEWART, 1995), regroupe les espèces austra
liennes récemment décrites dans la région de Kimb erley dont l'étude cytogé 
nétique n'est pas achevée. Les espèces tétraploïdes résultent du cro isement
naturel entre espèces de génome A et de génome D. Seuls les génomes A et
AD produisent une fibre filable par l'industrie textile.

L'ORIGINE DES COTONNIERS

Le centre d'origine des cotonniers reste encore une énigm e. La naissance du
genre Gossypium est très ancienne. Elle remonterait à 150 millions d'années,
probablement en Afriqu e, à l'époque du Gondwana, avant la formation des
continents actuels, qui a entraîné l'isolement de populations. Trois groupes de
génomes correspondant chacun à un continent ont été mis en évidence grâce
à l'analyse de l'ADN chloroplastique et aux études cytologiques : les génom es
C et G en Australie, le génome D en Am érique et les génomes A, E et F en
Afriqu e ; le génome B africain semble apparenté au génome D américain
(W ENDEL et ALBERT, 1992).

La spéciation des espèces tétraploïdes se serait produite en deux étapes : la
première a abouti à la diversification des espèces de génome D; la second e a
permis l'introduction d'une espèce de génome A, suivie par une hybridation
intersp écifique entre espèces des deux génomes, puis par un doublement spon
tané du nombre de chromosomes. On admet généralement que cet événement
a été unique et que les différentes espèces tétraploïdes actuelles en résultent
après un processus de diversification (WENDEL, 1989). G. herbaceum sembl e
être l'esp èce la plus pro che du génom e parental A, donneur du cytoplasme
(MENZEL et BROWN, 1954). G. raimondii, espèce de génom e D endémique du
Pérou, posséderait le génome le plus proche de celui du taxon parental des
tétraploïdes (ENDRIZZI et al., 1985). WENDEL et ALBERT (199 2) émettent l'hypo
thèse d'un transfert du taxon ancestral de génom e A à travers le Pacifique vers
l'Amérique du Sud, qui se serait produit entre l,l et 1,9 mill ion d'années. Ils
fondent cette hypothèse sur le fait que les graines de cotonniers sont capables
de flotter et de survivre à une longue immersion dans l'eau de mer sans perdre
leur pouvoir germinatif (FRYXELL, 1967). ANO et al. (1982) proposent une autre
hypothèse pour situer le centre d'origine des cotonniers tétraploïdes : le crois e
ment originel entre espèces de génome A et D se serait réalisé dans le nord-est
du Brésil. L'espèce tétraploïde sauvage G. mustelinum, inféodée à cette région ,
const ituerait le descendant actuel du type ancestral .

LA DOMESTICATION ET LA DISPERSION DES COTONNIERS CULTiVÉS

L'utilisation textil e de la fibre de coton est très ancienne . Elle est attestée avant
notre ère, vers 3500 dans la vallée du Tehaucan au Mexique pour G. hirsutum,
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vers 2700 à Mohenjo-Daro dans la vallée de l'Indus au Pakistan pour G. her
baceum et vers 2500 à Hu aca Prieta au Pérou pour G. barbadense. Ces sites
archéo logiques indiquent les centres probables de domestication des coton
niers (STEPHENS, 1970).

La dom estication des espèces de l'Ancien M onde a commencé en Asie. La
sélectio n de plantes à cycle annuel, dont la réactio n à la photopériode était
neutr e, a permis d'introduire ces espèces dans des régions plus tempérées
(VALlCEK, 1979). Le cotonnier pérenne d'Afrique australe, G. herbaceum race
africanum, serait un représent ant ou un descendant de l' ancêtre sauvage à
l' ori gine des cotonniers diploïdes cultivés. G. herba ceum se serait développé
d'abord en Iran et dans les pays vo isins, de l'Arabie à la vallée de l'Indus, avant
d'être d ispersé vers l'Asie centrale, la Chine et l'Inde. Les soldats d'Al exandre
le Grand l' ont introduit en Grèce ve rs 300 avant notr e ère. Il a été di ffusé
ensui te, au mom ent de l'expansion de l'I slam, au sud de la Méditerranée et en
Espagne, au IXe siècle, pu is en Afrique du Centre et de l'Ouest au XIe siècle.
G. arboreum se serait di spersé depuis l'Inde vers la Chine et l'Asie du Sud-Est.

En ce qui concerne les cotonnie rs du Nouveau Monde, la dom estication de
l' espèce G. barbade nse s'est produite au Pérou. On trouve enco re, dans cette
région, un type primitif de race equetoriurn, qui fait l'objet d'un e culture de
case sur les contreforts des And es. Cette race a traversé les Andes à la faveur
de mi grations humaines, et s'est alors diversifiée. Le caractère « graines sou
dées », caractéristique de la form e bresiliense, résulte probabl ement d'une
sélecti on hum aine réalisée au cours de cette phase de d ispersion . En arrivant
dan s l' arc ant i l la is, cette race s'est prob abl ement trouvée en co ntac t avec
l ' espèce G. hirsutum et son géno me a subi qu elques modi f icati on s pour
donn er les coto nniers à l' ori gin e du type Sea Island . L'introgression de G. hir
sutum à l ' int érieur de ce type a été démontrée par des analyses mol éculaires
(PERCY et WENDEL, 1990); elle co nce rne rait en moyenne 8 % du génome
(W ANG et al., 1995).

L'espèce G. hirsutum aurait comme centre de diversification, sinon d'ori gin e,
la presqu 'îl e du Yuca tàn au Mexique. O n retrouve dans cette zone et dans tout
l'arc antill ais à proximité du littoral la race pérenne yucatanense, considérée
comme sauvage et primitive.

Les races pérennes, morrillii, richmondi, marie-galante et punctetum, représen
tent des formes plus évo luées, sensibles à la photopériode, qui se rencontrent à
l' état subspontané au M exique, dans les î les de la Caraïbe et le long des côtes
nord de l'Amériqu e du Sud (STEPHENS, 1954). La race latifolium du M exique et
du Gu atemala est à l'origine des types insensib les à la photopériode, d'où sont
issues les variétés cultivées modernes.

Les cot onn iers t étraploïdes ont été dispersés après la découverte de l'Am é
riqu e, en Europe et en Méditerranée mais aussi en Afriqu e, en Inde et en Asie
ju squ'aux Phi lippines. Les types importés - pri nci palement G. hirsutum race
punctatum - , sensib les à la photop ériode, n'ont pas suppl anté immédi ate-
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ment les formes diploïdes locales. Jusqu'au début du XIXe siècle, l'essentiel de
la production des cotonniers tétraploïdes est resté localisé en Amérique cen
trale (Mexique, Antilles) et au Brésil, où l'on cultivait souvent en mélange les
races marie-galante et punctatum de G. hirsututn , et des formes pérennes de
G. barbadense.

La sélection des premiers types insensibles à la photopériode a été réalisée aux
Etats-Unis dès le XVIIIe siècle: cotonniers Upland de G. hirsutum race latifolium, à
partir d'introductions de graines du Mexique et du Guatemala, et cotonniers Sea
Island de G. barbadense, à partir d'introductions de la Caraïbe ou des Bahamas.

L'introduction de semences Upland du Mexique vers les Etats-Unis s'est pour
suivie de manière sporadique pendant tout le XIXe siècle. En Egypte, la culture
de G. barbadense s'est développée à partir de 1821 (HUTCHINSON, 1962). Vers
le milieu du XIXe siècle, la production des cotonniers tétraploïdes dépassait
celle des cotonniers diploïdes dont le principal producteur était l'Inde. Les
Etats-Unis fournissaient alors les trois quarts de la production mondiale, qui
était d'environ 1,2 million de tonnes. Mais la guerre de sécession (1861-1865)
a brusquement raréfié l'offre américaine et les productions indienne et égyp
tienne ont pris le relais. L'Angleterre, principal importateur du coton améri
cain, a exploré les possibilités de culture dans ses colonies: Australie, Zam
bèze, Ghana, Nigeria. A partir de cette époque, l'extension de la culture s'est
poursuivie en Afrique, en Asie centrale et en Chine .

Au début du Xxe siècle, l'arrivée du charançon de la capsule, Anthonomus
grandis, aux Etats-Unis a condamné la culture des types Sea Island de G. bar
badense, qu'un cycle trop long rendait vulnérables aux attaques. Des variétés
à cycle court et à fructification rapide ont alors été sélectionnées à partir de
nouvelles introductions d'Upland d'Amérique centrale ou de croisements à
l'intérieur des anciens stocks génétiques importés. Cependant, d'autres zones
de production ont émergé et l'importance relative des Etats-Unis a diminué
progressivement pour atteindre, à la veille de la seconde guerre mondiale,
moins de la moitié de la production mondiale.

L'extension de la culture des cotonniers tétraploïdes à travers le monde est
donc un phénomène récent. Elle a débuté au XIXe siècle, mais a véritablement
pris son essor après la première guerre mondiale à la faveur des politiques de
développement des empires coloniaux et de gigantesques travaux de mise en
valeur, comme en Asie centrale et dans la vallée de l'Indus.

LES RESSOURCES GËNËTIQUES

Le genre Gossypium est l'un de ceux pour lesquels les travaux de cytogéné 
tique ont été les plus poussés. Malgré l'accumulation de connaissances qui en
est résultée, seuls les transferts de caractères à déterminisme oligogénique ont
été maîtrisés. Quelques caractères simples, comme le caractère nectariless
(sans nectaires) de G. tomentosum, la résistance à la bactériose et la stérilité
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mâle cytoplasmi que pro venant de G. harknessi i, ont été transférés dan s les
varié tés cult ivées. O n peut escompter de l'empl oi des techn iques de biologie
mol éculaire une meill eure maîtri se de ces transferts et une exp lo itation plu s
large de la diversité. La manipulation de caractères polygéniques, tels ceux qui
déterminent la qu al it é de la fibre, se heurte à la rigidité des assoc iat ions
géniques qui restreignent la recombin aison entre génom es d'es pèce s diffé
rentes. Un lon g travail a toutefoi s permi s d'exp loi ter des hybrides impliquant
des géno mes d' espèces culti vées et des génomes appa rentés : les hybrides
HAR, G. hirsutum x G. arboreum x G. raimondii (KAMMACHER, 1965) et ATH ,
G. hirsutum x G. thurberi x G. herbaceum (DEMOL et el., 1972). D'autres
tentatives ont porté sur l'utili sation de génomes plus éloignés tels que ceux de
G. anomalum (POISSON, 1970) et de G. stocksii (SCHWENDIMAN, 1978).

Des prospections réali sées dans les centres de di spersion des espèces G. bir
sutum et G. barbadense ont permi s de réun ir au cours des années 70 et 80 un
matéri el considérab le encore mal évalué et peu explo ité. Il est vrai que ce
matériel n' est pas faci le à introduire dans un programme de sélection du fait
de ses qu alités techn ol ogiques de fibr e souvent insuffi santes ou mal équili 
brées et de sa sensibil ité à la photopériode d iffic ile à éliminer. Les principales
ressources génétiques ut il isées par les sélectionneurs demeurent les nom
breuses variétés cult ivées ou obsolètes conservées dans les co llec tions mon
d iales. Ces collecti ons sont conservées dans plusieurs pays: Etats-U nis, Grèce,
France, Chine, Inde.. . Le centre de Fort Co lli ns aux Etats-Unis regroup e tout es
les graines issues de prospect ions menées dans les centres de dispe rsion du
cotonnier et fi nancées par l'IPGRI (Interna tiona l Plant Ge netic Resources
lnstitute).

L'amélioration variétale
Le sélectionneur travaill e le cotonnier comme une plante autogame, même si
on relève un taux non négl igeable de fécondation croisée. La plante supporte
bien l'h om ozygotie. La vigueur hybride est plu s marquée dans le domaine de
la prod uction que dans celu i de la technol ogie et l'hétérosi s relève surtout
d' effets de dominance.

Les types vari étaux

LES L1 GNËES

La structure variétal e de référence est la lignée pure, homozygote. Cependant,
pour des raisons pratiques, mais parfoi s aussi pou r ménager une certai ne espé
rance de progrès génétique à long terme, d'a utres formules ont été retenues.
Elles engendrent des cu ltivars dont le niveau d' homozygo tie diffère selon le
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régim e de reproduction app l iqué pend ant la sélec tion - autoféconda tion
stricte ou fécond ation libre - , selon le nom bre de génératio ns de sélectio n et
selon le nombre et l' apparentement des constituants .

LES HYBRI DES

M oyenn ant le choi x de parents ayant de bonnes apti tudes spécifiques à la
co mb inaison, l'h ybride intraspécifi que produit plu s de capsules et cel les-ci
sont plu s grosses que dans le cas des l ignées. Il est également un peu mieux
charp enté: sa tige pr inci pale, plus grande, compte un peu plus de nœuds et
ch acun de ses rameaux porte plu s de capsules. La longueur de la fib re de
l'h ybr ide bénéfic ie également d'une légère hétérosis. Ses autres caractéris
tiques le situent à un niveau intermédi aire entre les deux parents (DAVIS,
1978).

M algré leurs avantages agronomiques, les hybrides sont peu cultivés, essentie l
lem ent en raison du coût élevé de product ion des semences. Des stéri l ités
mâles géniques ou cytop lasmiques ainsi que des restaurateurs de fert il ité ont
bien été découverts, mais l'expression de ces caractères est souvent imparfaite
et il apparaît que les insectes poll in isateurs évitent les fleurs dépourvue s de
poll en. L'usage de gamétoc ides est également diffi cil e. Le mod e de produ cti on
de semences le plu s sûr reste la castration et la pollin isation manu ell es, ce
qui exp lique que seul s les pays à main d'œuvre peu onéreuse ont adop té la
culture des variétés hybrid es : Inde, Vietnam et Chin e. En Inde, ell es couvrent
près de la moitié des surfaces cultivé es (ICAR, 1990).

Des hyb rides interspécifiq ues entre C. hirsutum et C. barbadense ont égaIe
ment été créés en Inde, en Israël et au Togo (LEFORT, 1970). Ce type de variétés
mani feste une hétérosis très forte pour la productivité, mais produit une fibre
aux carac téristiques interméd iaires entre celles des deux espèces, qu i répond
mal aux besoi ns ou aux habitudes industrielles des filateurs.

Les obj ectifs de sélect ion

La création variétale s'attache à réun ir des caractéristiques adaptées aux cond i
tion s de culture et aux impératifs du marché. Un rendement élevé au mei lleur
coût et une qual ité de fibr e facilement négociable restent les objectifs prio ri
taires du sélectio nneur. Le cotonnier impo se la prise en compte simultanée
d'un nombre important de caractères agronomiques et techn ologiques .

LA PRODUCTIV ITÉ

Pou r agir sur la product ivité - quantité de coton-graine récolté -, le sélec
tionneur prendra en compte les facteurs d'a daptatio n de la plante (architecture
de la plante, précocité de la producti on), les facteur s du rendement et leurs
corrélations (taille et nombre des capsules, poids de la graine), les facteur s
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conditionnant la facilité de la récolte (mode d'ouverture de la capsule, carac
tère stormproof qui correspond à un coton qui ne tombe pas à terre, port de la
plante dans le cas de la récolte mécanique) et les facteurs de résistance aux
maladies et aux insectes.

LA RËSISTANCE AUX MALADIES ET AUX INSECTES

La lutte génétique contre les maladies est généralement possible. On connaît
en effet des caractères de résistance à la bactériose due à Xanthomonas malva
cearum (LAGtERE, 1959), à la fusariose provoquée par Fusarium oxysporum, à la
ramulose d'Amérique du Sud, due à Colletotrichum gossypii var. cephalospo
rioides et à la maladie bleue, virose des zones tropicales. La verticilliose, due à
Verticillium dahliae, qui sévit dans les régions à hiver froid, est plus difficile à
combattre dans la mesure où le champignon contourne très rapidement les
résistances génétiques qui lui sont opposées. La lutte génétique, si elle
demande un effort constant, reste cependant la plus efficace dans ce cas.

La résistance aux insectes représente un enjeu considérable, la contrainte
majeure de la culture cotonnière étant actuellement d'ordre phytosanitaire.
Un certain nombre de caractéristiques morphologiques peuvent conférer une
résistance aux insectes. La pilosité des feuilles et des tiges limite les dégâts
dus aux insectes piqueurs-suceurs tel Empoasca sp. (CADOU et KAMMACHER,
1952). Mais elle favorise la pullulation des pucerons, Aphis gossypii, et des
mouches blanches, Bemisia tabaci, dont le miellat est responsable du collage
des fibres. La forme découpée de la feuille okra a un effet indirect sur les
insectes, puisqu'elle faci 1ite la pénétration des produits insecticides (PAULy et
VAtSSAYRE, 1980; planche X, 3). Une forme particulière de la bractée, torsadée
et n'enveloppant pas la capsule (trego). pourrait avoir un effet sur l'oviposi
tion du charançon de la capsule, Anthonomus grandis (LtNCOLN, 1971). Enfin,
dans les essais, les variétés sans nectaires se révèlent moins attractives envers
l'entomofaune, sans toutefois que cet avantage ait pu être confirmé en grande
culture.

Les pigments synthétisés par la plante peuvent également jouer un rôle dans la
résistance aux insectes. Toutes les espèces du genre Gossypium possèdent en
effet des glandes, situées dans les parties aériennes de la plante et dans les
méristèmes terminaux des racines, où sont synthétisés des terpénoïdes (FRYXELL,
1989). Bien que leur rôle ne soit pas parfaitement élucidé, certains de ces pig
ments ont un effet sur la répulsion des plantes envers les insectes et peuvent
même conférer une certaine résistance naturelle. Le plus connu et le mieux
étudié de ces pigments, le gossypol, donne son nom à ces glandes, bien qu'il y
soit souvent minoritaire (BELL et STtPANOVIC, 1977). La composition en terpé
noïdes des glandes à gossypol est en effet très variable selon leur position dans
la plante, mais aussi selon l'espèce et la variété considérées. Le sélectionneur
peut améliorer la résistance aux insectes en travaillant sur la composition en
terpénoïdes de ces glandes (LUKEFAHR et MARTtN, 1966).
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LA QUALITÉ DE LA FIBRE ET DU FIL

Le rendem ent à l'égren age - poids de la fibre rapportée au poids du coton
graine - in flu e sur le coû t de revient de la fibr e. Pour les qualités techn ol o
giques de la fib re, les principales carac téristiques retenues sont la longueur de
la fibre et son uni form ité, le micronaire - qu i a pour composantes la finesse et
la maturité de la fibre -, la ténacité, l'élasticité et la couleur. De plu s en plu s,
l 'analyse de ces param ètres se fait à l'aide d'instruments de mesure autom a
ti sés (chaînes HVI , high volume instrum ent).

Le fi l et le tissu sont les pro duits finis obtenus à part ir de la fibre. O r, leurs
carac téristiq ues ne sont qu' imparfaitement prédi ct ibles par l' observation de
la fibre. La fi lature con stitu e donc une étape d'évalu ation indi spensable: elle
permet, par exemple, de révé ler les ir régularités du fi l (ou neps), qui peuvent
prove nir de défauts de matur ité ou d'une faib lesse de la coq ue (seed coa t
fragments).

LA QU A LlTË D E LA GRAI N E

Les graines sont riches en huile et en pro téines d'excell ente valeur alimentai re,
mais leur s coty lédons renferment des glandes à gossypo l, co mposé toxiqu e
que seuls les animaux polygastriques sont capabl es d'assimil er. L'usage al i
mentaire des tourteau x leur est donc généralement réservé. S'il est relat ive
ment aisé d'éliminer le gossypol après extraction de l'huile, il est en effet très
difficil e d'e n débarrasser les tourteaux de façon rentable par voie mécani que
ou chimique.

La découverte par M acM ichael (1 959) de plantes sans gl andes à gossypol
tglend îess) dans une popul ation de la variété de cotonnier Hop i M oencopi est
à l'ori gin e de nombreuses tentatives d' uti lisation ali mentaire de la graine de
cotonnier (BOU RELY et HAu, 1991).

Les méthodes d'amé lioration génét ique

LA CRÉATIO N DE VARIA BILIT Ë

Les études ayant pour obj et la conn aissance d'un matériel génétique (vari abi 
l ité, potenti el d'améli oration) utili sent généralement des pl ans de croisements
struc turés, dia l lèles ou top-cross. Ces techniques permettent de mieux co m
prendre le déterminisme génétique des caractères, ce qui écla ire le choix des
stratégies de sélection à mettre en œuvre. Dans le matériel génétique cour ant,
les aptitudes générales à la combinaison sont très souvent préd omi nantes pour
les caractères techn ologiques. Le top-cross, utili sant des parents testeurs à forte
valeur propre, apparaît alors comme un générateur de variabil ité plus eff icace
que le di all èle, dans la mesure où il permet de réal iser un plu s grand nombre
de combin aisons entre parents de bonn e valeur. Pou r les facteurs liés à la pro
ductivité, l'h éritabilit é des caractères est moins bonne et les apti tudes spéci-
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fiques à la combinaison sont plus importantes. La stratégie doit privilégier dans
ce cas l'utilisation de nombreux parents en mettant l'accent sur l'analyse après
croisements. Comme c'est habituellement le cas pour les plantes autogames, le
sens du croisement importe peu.

Les croisements au sein d'une population à améliorer sont destinés à favoriser
les recombinaisons génétiques en élevant le niveau d'hétérozygotie : intercroi
sements au hasard (panmixie) ou dirigés (croisements coniques, pyramidaux
ou diallèles). La technique des croisements diallèles « déconnectés» entre
génotypes non apparentés permet de tester un grand nombre de combinaisons
sur plusieurs sites, en référence à un petit nombre de parents communs
(LANÇON et el., 1993). Les stratégies consistant à brasser des fonds génétiques
d'origine diverse permettent de constituer des populations, qui peuvent être
améliorées grâce à une sélection récurrente alternant sélection et intercroise
ment (BACHELIER, 1989).

Pour la création variétale, on a souvent recours à l'hybridation simple entre
parents de caractéristiques complémentaires ou au rétrocroisement lorsqu'il
s'agit de transférer un caractère à déterminisme génétique simple, comme les
caractères okre, trego, nectariless ou glandless.

LES MÉTHODES DE CRÉATION VARIÉTALE

Deux méthodes de sélection sont couramment utilisées: la sélection massale
(individu) et la sélection généalogique (individu-famille). Une place à part est
occupée par la sélection massale-pedigree, qui est une sélection généalogique
maternelle et qui peut être assimilée à une sélection récurrente dans laquelle
l'intercroisement serait permanent, mais de faible importance. Chacune de ces
méthodes permet de doser les pressions de sélection exercées, pour garantir à
la fois le progrès génétique à court terme et le maintien de la variabilité.

La sélection individuelle

La sélection individuelle (massale) permet d'appliquer une pression de sélec
tion modérée, compatible avec le maintien à long terme d'une variabilité
génétique. On l'emploie généralement pour améliorer une population dans le
cadre d'une sélection récurrente, pour améliorer une variété qui a perdu sa
pureté génétique à la suite de cycles de multiplication mal contrôlés, ou pour
stabiliser une variété typée mais encore variable. Très simple dans sa mise en
œuvre, cette méthode est inefficace pour des caractères peu héritables ou
pour un groupe de caractères en corrélation génétique négative, tels les
couples rendement à l'égrenage et longueur de la fibre, poids de la graine et
taille de la capsule.

La sélection sur la valeur individuelle et familiale

La sélection sur la valeur individuelle et familiale (généalogique) est utilisée
pour exploiter un croisement. Au cours de cycles successifs d'autofécondation,
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la sélection s'effor ce de retenir les plantes qu i cumulent les caractères favo
rables apportés par différents parents aux caractéristiques compl émentaires. La
sélection s'exerce pendant tout ou partie de la phase de fixa tio n. La généalog ie
des souches sélectionnées permet d'estimer plus précisément la valeur géné
tique de l'individu grâce aux inform ations fourn ies par l'observation de ses
co llatéraux et ascendants.

Dans certains cas, la sélect ion n'est pratiquée qu'après une phase de fixation
sans cho ix condu ite selon la méthode du bulk, de la SSD (single seed descent,
une seule grai ne retenue par descendance) ou de la SBD (single bail descent,
une seule capsule retenue par descend ance). Cette derni ère méthode a pour
but de co nserver une parti e de la variabi lité intraplante de la F2 pend ant la
phase de fixation. Elle évite le coû t des analyses technologiques sur la fibre
pendant les premières générations, alo rs que les caractères ne sont pas encore
stabi lisés. Le choi x des souches intervi ent en Fs sur les plantes les plu s produc
tives et qui ont un bon rendement en fibre à l'égrenage.

La sélection massale-pedigree

La sélection massale-pedigree a été dévelo ppée par Harland (1 949) au Pérou,
puis reprise au Togo, pour la sélectio n des popul ations de G. barbadense de
type M ono, et en Côte d'Ivoire, pour la sélecti on des descendances d'h ybrides
intersp écifiques. Cette variante des méthod es précéd entes tente un compromis
entre la recherche d'un prog rès génétique à court terme et le maint ien d'une
vari abil ité forte.

Cette méthod e s'apparente à une sélection généalogique sans autofécondation.
A chaque génération, les meilleurs descendants sont choisis en nom bre égal
dans les meilleures lignées. Ces individus consti tuent la popul ation du cycle
suivant et leurs li gnées d'origine sont testées dan s un essai de fam ill es. Le
mélange des meill eures l ignées sélectionnées représente le noyau d'une vague
de mult ipl ication (GOEBEl et al., 1979). La méthode abouti t à la créatio n de
vari étés imparfaitement fixées, constituées d'un mélange de lignées aux carac
téri stiqu es hom ogène s. Elle ex ige une parfa ite organisat io n des d i fférent s
cyc les de mult ipl ication et la constitution d'un no uvea u mél ange chaque
année po ur prévenir les risques de déri ve génétique. Cette méthod e présente
un dou ble avant age : elle fait évo luer progressivement la populat io n des
lignées sélectionnées et el le offre en permanence la possib i li té d'inclu re dans
cette pop ulation de nouv ell es sources de variabi lité.

LES BIOT ECHNOLO GIES

La transform ation génétique

Le co to nnier fait l'objet d 'important s travaux de transform ation génétique,
tant de la part de grand s gro upes pri vés, co mme Calge ne, M onsan to et
Agra cetus au x Etats-Uni s, qu e de la rech erche pu blique, en Au str alie,
en Belgique , en Chine et en France. L'enjeu que représente la lutte co ntre
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les insectes et l'absence de mécanismes naturels de résistance ont incité
les chercheurs à s'intéresser en premier lieu à l'introduction des gènes
codant des toxines de Bacillus thuringiensis, Bt (STEWART, 1991). Les toxines
Cry1 Atb), Cry1 Ale), Cry1 B et Cry1 C se sont avérées efficaces contre les prin
cipaux lépidoptères ravageurs de la capsule; He/icoverpa sp., Heliothis sp.,
Cryptophlebia leucotreta, Spodoptera littoralis et Pectinophora gossypiella
(SANCHIS et al., 1989).

Les premiers travaux de transfert, réalisés par la technique d'infestation par
Agrobacterium tumefaciens - utilisation d'un plasmide Ti de cette bactérie,
modifié pour recevoir le gène intéressant et pour supprimer sa virulence -,
ont montré que les gènes natifs de Bt s'expriment peu dans la plante. En
modifiant ces gènes au niveau des séquences de polyadénylation, on a pu
produire en quantité des toxines (PERLAK et el., 1991). La firme Monsanto,
associée à la firme américaine de semence Oeltapine, a ainsi proposé
récemment des variétés , Bollgard@, autorisées à la vente aux Etats-Unis
depuis 1996.

Pour sa part le CIRAO privilégie une démarche qui consiste à introduire simul
tanément deux gènes possédant des modes d'action différents, un gène de Bt
et un gène d'inhibiteur de protéase, afin de contrer plus efficacement la pro
bable résistance développée par les insectes en présence d'un seul gène. Les
inhibiteurs OCI et Cil ont donné des résultats intéressants (LE TAN-OUMANOIS,
1994; PANNETIER et al., 1996) .

La transformation génétique trouve également d'autres domaines d'applica
tion. Elle a été employée pour conférer des résistances aux herbicides; au
glyphosate (Mansan ta), au bromoxynil (Calgene) - la variété BXN, résistante
au bromoxynil, est en cours d'homologation aux Etats-Unis -, au 2-4,0
(CSIRO, Commonwealth Scientific and Industrial Research Organization, en
Australie). Elle pourrait être utilisée pour modifier les qualités de la fibre
grâce à un promoteur spécifique de la fibre . En l'utilisant, Calgene espère
introduire le gène de l'indigo, mais aussi améliorer les propriétés de la
cellulose du coton pour le rendre plus concurrentiel par rapport aux fibres
synthétiques.

L'espérance de découverte de nouveaux gènes d'intérêt économique au cours
des prochaines années fait de la transformation génétique une des voies de
recherche les plus porteuses de progrès.

La cartographie du génome

La carte génétique du cotonnier paraît difficile à établir (BRU BAKER et WENDEL,
1994). Compte tenu du faible polymorphisme existant entre les variétés, le
nombre de sondes à tester est très élevé. En utilisant un croisement interspéci
fique C. hirsutum x C. barbadense, REINISH et al. (1994) sont toutefois par
venus à établir une carte RFLP qui identifie 41 groupes de liaison pour
52 chromosomes, à partir de 705 locus.
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Les progrès génétiques
et la diffusion des variétés

Les travaux récents de sélection

L'amélioration du cotonnier a connu ces trente dernières années des succès
remarquables, tant dans le domaine de la productivité et du rendement à
l'égrenage que dans l'utilisation alimentaire de la graine.

L'AMÉLIORATION DE LA PRODUCTIVITÉ

ET DU RENDEMENT À L'ÉGRENAGE

En Afrique, la création variétale réalisée par le CIRAD et par son prédécesseur
l'IRCT (Institut de recherches du coton et des textiles exotiques) a abouti à la
diffusion de nombreuses variétés. Parmi celles qui ont dépassé les 300000 hec
tares cultivés par an, on peut citer A333-57, BJA592, L299-10, Irma 96+97, Isa
205, Stam F et CL7 . En Asie et en Amérique, ces variétés ont connu aussi de
beaux succès soit directement comme en Thaïlande (Cl15-7, resélectionné
SSR2), au Vietnam (M456-1 0), au Salvador (Conal), au Nicaragua (H373) et au
Paraguay (Reba B50, P279, P288), soit indirectement en tant que géniteurs
dans de nombreux croisements, au Brésil, en Argentine et en Inde.

L'amélioration de la productivité, de la résistance aux maladies et aux insectes,
du rendement à l'égrenage, de la technologie dela fibre et des qualités de la
graine représente autant d'acquis de plus de quarante années de sélection
(tableau 2). Alors que les superficies ont un peu plus que doublé (x 2,3), la
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production de fibre a été multipliée par 13 grâce à une productivité au champ
qui a quintuplé et à un rendement à l'égrenage qui a augmenté de plus de
6 %. La productivité en fibre d'un hectare de cotonnier a ainsi été multipliée
par 6 en trente ans (HAU, 1995).

L'amélioration de la production au champ est l'aboutissement d'un ensemble
de progrès réalisés dans les domaines de l'agronomie, de la protection des
cultures et de la création variétale. En revanche, l'augmentation du rende
ment en fibre à l'égrenage est principalement redevable à la génétique.
C'est un critère de grand intérêt économique dans les pays où la récolte est
manuelle et soignée. C'est un caractère très héritable mais sa sélection est
délicate dans la mesure où il existe des corrélations négatives avec la taille de
la graine et la longueur de fibre. Les travaux du ClRAD ont permis de briser
partiellement ces corrélations en améliorant progressivement le rendement à
l'égrenage et la longueur de fibre, sans trop diminuer le poids de 100 graines
{seed index}.

LES VARIÉTÉS CLANDLESS EN AFRIQUE

Le caractère glandless a été introduit au Tchad en 1960, peu de temps après sa
découverte aux Etats-Unis. Les travau x de sélection conduits au Tchad ont
abouti après une dizaine d'années à la création de deux variétés: Bulk A et
Bulk B. En 1972, des surfaces de prévulgarisation ont été installées au Tchad
avec Bulk B et au Mali avec Bulk A. Dans les années 70 et 80, d'autres variétés
ont été créées, comme F280 au Tchad et Isa BC2 en Côte d'Ivoire. Elles ont
permis de confirmer le grand intérêt diététique et économique de cette source
de protéines végétales peu coûteuse (BOURELY et HAU, 1991; planche X, 4).

La culture du cotonnier glandless a commencé véritablement en Afrique avec la
création de la variété CL7, qui présente, par ailleurs, un rendement à l'égrenage
supérieur à celui des variétés classiques. En Afrique de l'Ouest, 350 000 hectares
de cette variété ont été semés en 1994-1995. C'est la surface la plus importante
jamais réalisée en cotonnier glandless dans le monde.

Malgré ce succès agronomique, les 175 000 tonnes de graines produites n'ont
pas été complètement valorisées. L'utilisation de la graine glandless est restée
limitée, dans l'alimentation humaine, à quelques opérations expérimentales au
Bénin. En Côte d'Ivoire, elle a fait l'objet de développements en alimentation
animale pour la nutrition des volailles . L'exploitation industrielle la plus signi
ficative a pris place à Madagascar, où 10000 hectares de cotonniers glandless
ont été cultivés jusqu'en 1996. Le tourteau glandless y était intégralement
consommé dans les élevages de crevettes.

Ce cas illustre parfaitement la difficulté rencontrée pour susciter de nouvelles
habitudes alimentaires et la faiblesse des débouchés locaux dans les pays peu
industrialisés. A l'e xportation, les marchés se sont révélés peu réceptifs à ce
produit nouveau. Le déterminisme génétique du caractère, sous le contrôle de
deux gènes récessifs, rend par ailleurs difficile le maintien de la pureté varié-
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tale. Celle-ci requiert des précautions à tous les niveaux de la production:
distribution des semences, achat des récoltes, égrenage, acheminement et tri
turation des graines. Seule la délimitation géographique de zones homogènes
et isolées, emblavées exclu sivem ent en vari étés glandless permet de garantir
\' absence de gossypol. De plus, le poids économi que de la protéine de la
graine est faible par rapport à la valeur de l'hu ile et surtout de la fibre. La
plus-value escomptable des variétés glandless ne justifie pas le surcroît de tra
vail que nécessite l'organisation de leur multipl ication. Cependant, le carac
tère glandless pourrait jou er un rôle social important, qui dépasse son poids
économique, en co ntribuant à l' équilibre al imentaire des pays producteurs
de coton.

LES VARIÉTÉS REBA AU PARAGUAY

L'histoire du coton paraguay en est, depuis près de trente ans, liée à la création
variétale condui te par le PIEA (Proyecto de Investigaci6n y Experimentaci6n
Al godonera) en coll aboration avec le ClRAD (tableau 3).

A la (in des années 60, la produ ction cotonnière du Paraguay reposait sur un
mélange de variétés nord-américaines dont les caractéristiques étaient assez
mauvaises: rendement à l' égrenage moyen, maturité insuffisante, faible micro
naire et surtout très forte sensibilité à la bactério se, maladie parti culièrement
grave dans ce pays. La fibr e paraguayenne était mal classée et peu appré ciée
sur le marché int ernational.

L' améliorat ion de la production passait don c avant tout par le cho ix d'une
variété adaptée aux conditions locales et résistante à la bactériose. En 1967, la
variété Reba B50 sélectionnée en Afrique a été cho isie. Dix ans plus tard, sa
culture couvrait l'ensemble du pays (CiRAD et PIEA, 1989).

Paral lèlement, des lignées F3 obtenues par le CIRAD ont été introduites. La
variété P279 a été créée à part ir de ces lignées : i l s'agit de la descend ance
d'un hybride entre Reba B50, qui lui a donné sa résistance à la bactériose , et
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Deltapin e SL (BENITEZ et al., 1975 ), De 1982 à 1992, cette varié té a été cultivée
sur la tot alité de la zone cotonniè re. En vin gt ans de recherche, la productiv ité
au champ a doublé (tableau 3).

La sélectio n dans le cadre du PIEA s'est poursuivie à partir de premiers cro ise
ments réali sés en 1971. Une variété, P288, a été diffusée en 199 2. Elle présen
tait par rapport à P279, une précocité accrue et de meilleures caractéri stiqu es
de fibre. M ais son port plu s petit et son coton difficil e à récolter l'ont rendu e
peu populai re, malgr é ses qualités de résistance aux maladies local es. L' impor
tation pendant deux ans de semences étrangères s'est soldée par la mise en
péri l de la rentabilité de la culture du cotonnier au Paraguay du fait de l' expl o
sion de foyers endémiques de la maladie bleue. En 1994, la variété P279 est
redevenue la plu s cult ivée au Paraguay.

L'équi pe du CIRAD et du PIEA propose auj ourd' hui une nouvelle variété,
Bulk 38, issue d'un croisement entre P279, la variété argenti ne SP510 et la
variété africain e Isa 205. El le retrouve la précocité de P288, avec un rend e
ment à l' égren age identique et des qu alités tech nologiqu es de fibre de bon
niveau.

L'arrivée du charançon de la capsule, Antho nomus grandis, au Paraguay au
début des années 90 a conduit à réori enter la création variétale. Aux cr itères
habituels de sélection pour la produ cti v ité et les qualités techn ol ogiques de la
fibre, il faut maintenant ajouter la précocité et env isager l' introducti on de
matériel transgéni que. L'inh ibiteur de pro téase Cil a mani festé, en bi oessai,
une acti on sur ce ravageur en ralent issant la croissance larvaire (LE TAN
DUMANOIS, 1994 ).

La multiplication des variétés

Le système de mult ipli cation des var iétés est celui d'une plante autogame. Les
semences de prébase sont produ ites sur la station à partir de plantes auto fé
condées. Elles sont directement issues du champ de sélection ou d' une par
ce ll e de sélection conservatr ice dans laqu ell e l'h omogénéité de la descen
dance de souches choisies pour leur conformité au type est cont rôlé e.

Ces semences sont fournies aux circuits de mult ipli cation qui ont en charge la
pro ductio n des semences de base. Celles-c i doivent être produi tes sur des par
celles isolées, n'ayant pas reçu une varié té d ifférente l' année précédente. Les
normes d'i sol ement sont de 200 mètres au minimum entre par celles de
variétés différentes. La productio n de ces semences est contrô lée par le service
de certification des semences.

Les semences commercia les certifiées, réali sées sous con trat avec des pay
sans semen ciers, sont issues de champs semés avec les semences de base.
A ce stade, les semences font l' objet d' un derni er contrô le par le serv ice
de certificat ion des semenc es. Les nor mes d' isolement à respecter sont les
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même s que pou r les semences de base. Le coeffic ien t de multipli cat ion
moyen est de 20 à ce stade: les pl ans semenciers sont établ is en prévoyant
que chaqu e par celle fournira vin gt fois plus de semen ces qu'elle n'en aura
consommé.

La producti on des semences certi fiées requiert des précautions particul ières,
non seulement sur la parcelle, mais également au mom ent de la co l lecte et de
l'égrenage du coton-graine. L'u sine d'égrenage doi t notamment être entiè re
ment nettoyée avant le passage du coton-graine.

Les semences sont ensuite préparées avec, quand cela est possible, l' éli m ina
tion du linter par un trait ement à l' acid e et l'enrobage par des fongicides et des
insecticides. Elles sont conditionnées en sacs, d' où des échanti llons sont pré
levés pour contrô ler le taux de germination (normes min im ales de 80 % pour
la semence commerci ale) et d'humid ité (maximum 10 %).
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Les eucalyptus

Philippe Vigneron, Jean-Marc Bouvet

L'étendue des plantations d'eucalyptus dans le monde ne cesse de croître,
mais les surfaces couvertes sont difficiles à chiffrer. Le manque de fiabilité des
données fournies par certains pays et la multiplicité des petits peuplements,
voire des alignements, rendent leur estimation délicate. Les dernières données
disponibles concernent l'année 1990; elles sont résumées dans le tableau 1
(PANDEY, 1992). Actuellement, ce sont probablement 15 millions d'hectares qui
sont consacrés à la culture de l'eucalyptus, ce qui en fait l'essence forestière
feuillue la plus plantée au monde (planche XI, 1 et 2).

En raison de la grande variabilité des espèces qui composent le genre Eucalyptus,
celui-ci est présent dans de nombreuses zones géographiques. Les plantations se
situent, pour l'essentiel, en zone tropicale et subtropicale, mais s'étendent aussi
de façon non négligeable dans les régions tempérées chaudes méditerranéennes.

Les plantations sont généralement réalisées avec 800 à 1 200 arbres par hec
tare. La durée de la rotation est fonction du diamètre moyen recherché: quatre
à cinq ans pour le bois de chauffage, sept à dix ans pour la pâte à papier et les
poteaux, quinze ans ou plus pour le bois d'œuvre. Après une première exploi
tation, le peuplement est conduit en taillis. L'ensouchement peut ainsi être
conservé et supporter jusqu'à dix rotations, voire plus, sans dégénérescence
significative.
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La productivité des plantations est très variable. Elle dépend du matériel végétal
mais aussi du degré d'intensification de la culture. Les grandes plantations
industrielles du Brésil produisent en moyenne 18 à 20 mètres cubes de bois par
hectare et par an sur plusieurs millions d'hectares, avec des records locaux
approchant les 100 mètres cubes. Les cultures villageoises indiennes n'en four
nissent que le tiers. Bien que la majeure partie de la production échappe au
secteur formel et soit de ce fait difficilement quantifiable, le potentiel mondial
se situe aux alentours de 150 millions de mètres cubes de bois par an.

La consommation domestique de bois de chauffage et de charbon de bois
absorbe probablement 80 % de cette production. A titre d'exemple, la ville
d'Antananarivo, à Madagascar, qui compte 1,5 million d'habitants, brûle
chaque année près de 2 millions de tonnes de bois d'eucalyptus. Environ 15 %
de la production est employée sous forme de bois d'industrie. La production
mondiale annuelle de pâte d'eucalyptus s'élève à près de 4 millions de tonnes
soit approximativement 20 millions de mètres cubes de bois (planche XI, 3).
L'uti 1isation sous forme de bois ronds - perches et poteaux -, notamment
pour la construction, représente une part non négligeable des débouchés
(planche XI, 4). La valorisation sous forme de bois d'œuvre demeure encore
très marginale, du fait des défauts dont souffre le bois: fentes en bout dues aux
fortes contraintes de croissance, retraits au séchage, collapse. La mise au point
de nouveaux procédés de séchage et de sciage devrait permettre de déve
lopper ce débouché à relativement court terme. Enfin, on peut mentionner de
multiples usages non ligneux de l'eucalyptus, comme la production de miel et
l'extraction d'huiles essentielles et de tanins (CHIPPENDALE, 1976).

Bien que plus de 550 espèces d'eucalyptus soient répertoriées, moins d'une
trentaine sont exploitées de façon significative en plantation (ELDRIDGE et al.,
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1993). E. grandis, E. globulus, E. camaldulensis et E. tereticornis occupent
sans doute plus de la moitié des surfaces plantées.

L'amélioration de ces espèces, très récente, repose tout autant sur la prospection
et l'utilisation de la variabilité génétique naturelle que sur la création de variétés
originales. Les premiers progrès significatifs ont été obtenus par les instituts
publics de recherche, qui se sont consacrés à des travaux d'intérêt général :
diversité génétique, botanique, physiologie, conservation, biotechnologie ... La
très forte demande en graines d'origine connue a incité le FTB (Forestry and
Timber Bureau), en Australie, à créer en 1962 un service spécialisé responsable
de la coordination des collectes et de la distribution de petits lots de graines des
tinés à la recherche. Durant une vingtaine d'années, les organismes internatio
naux, dont la FAO (Food and Agriculture Organization of the United Nations),
et nationaux, comme le CTFT (Centre technique forestier tropical) puis le CIRAD
en Afrique, l'EMBRAPA (Empresa Brasileira de Pesquisa Agropecuâria) au Brésil
et le CSIR (Council for Scientific and Industrial Research) en Afrique du Sud, ont
été, en collaboration avec le FTB, particulièrement actifs dans le domaine de la
prospect ion et de l'évaluation des ressources génétiques. La mise au point d'une
technique industrielle de bouturage herbacé au début des années 70 peut être
considérée comme l'une des avancées les plus significatives de cette période
(MARTIN et QUILLET, 1974). Depuis cette date, les industriels et les groupements
d'industriels - en particulier au Brésil, en Australie, en Afrique du Sud, au Por
tugal et aux Philippines - prennent en charge une part croissante de l'effort de
recherche, notamment en ce qui concerne la sortie variétale. La mise en œuvre
de schémas de sélection et la création variétale restent essentiellement le fait des
grandes sociétés qui approvisionnent l'industrie papetière.

L'organisation évolutive
La prééminence du genre Eucalyptus sur le continent australien (BOLAND et al.,
1984) s'explique en partie par ses caractéristiques biologiques qui en font un
groupe d'espèces à la fois pionnières et climaciques, frugales mais dans le
même temps très hégémoniques sur leur environnement immédiat.

La biologie et la mode de reproduction

Les eucalyptus ne forment pas de bourgeons dormants protégés. L'apex produit
en continu de nouvelles paires de feuilles et la pousse est indéfinie. Lorsque
l'apex est détruit, un bourgeon axillaire prend immédiatement le relais, la crois
sance ne se trouvant ainsi que temporairement ralentie. En cas de défaillance
du bourgeon axillaire, le bourrelet de tissu méristématique qui se trouve à sa
base est capable de développer de nouvelles pousses. Le remplacement des
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axes est donc perpétuellement assuré, ce qui confère à l'individu de fortes
potentialités de croissance. Les bourgeons adventifs non utilisés se trouvent
rapidement englobés dans le tronc ou dans les branches. Le tissu méristéma
tique se développe radialement vers l'extérieur, mais reste inhibé tant que la
cime fonctionne normalement. Ces milliers de points végétatifs deviennent
fonctionnels lorsque la cime, accidentellement ou non, disparaît. Cet énorme
potentiel végétatif est mis à contribution après l'incendie, le gel ou l'exploita
tion. Il offre notamment la possibilité d'une conduite en taillis successifs, en
assurant un renouvellement régulier et efficace de l'appareil aérien.

La fleur d'eucalyptus est adaptée à la pollinisation entomophile: elle possède de
très nombreuses étamines, qui lui donnent sa couleur jaune crème, et des nec
taires. Quelques espèces à filets staminaux rouges ou orange sont visitées par de
petits oiseaux . Les insectes pollinisateurs sont très variés et non spécialisés:
petits coléoptères, diptères, hyménoptères (abeilles, mélipones... ). Ce mode de
pollinisation et la protandrie bien marquée de la fleur favorisent l'allogamie
sans pour autant exclure l'autofécondation. Différentes études du régime de
reproduction ont montré que le taux d'autofécondation, mesuré immédiatement
après la germination, se situe aux alentours de 25 % (BROWN, 1978, 1979).
L'absence de spécialisation entre la fleur et l'agent pollinisateur permet d'assurer
la reproduction dans des milieux biotiques très divers; elle autorise notamment
l'usage exotique des eucalyptus et favorise l'hybridation interspécifique.

Chez la plupart des espèces, les graines, produites en grande quantité, sont
de taille très modeste - jusqu'à 14 000 graines viables par gramme pour
E. deglupta - et donc presque dépourvues de substances de réserve (BOLAND
et al., 1980). Une fois au sol, elles germent dès que les conditions favorables
de température et d'humidité sont réunies. Elles se conservent cependant en
chambre froide plusieurs années sans baisse notable de leur pouvoir germinatif.
Leur abondance et leur taille constituent de réels atouts pour la dissémination.

L'eucalyptus est donc une plante pérenne à fort potentiel végétatif, préféren
tiellement allogame, qui produit une grande quantité de graines. Le nombre
chromosomique, identique chez toutes les espèces, est de 2n = 22.

La structuration de la variabilité génétique
et l'adaptation écogéographique

L'aire naturelle du genre Eucalyptus s'étend sur près de 55 0 de latitude, des
Philippines à la Tasmanie (figure 1). Le genre constitue l'élément majeur et
caractéristique de la flore arborée du continent australien. Hormis les déserts
centraux où il est remplacé par le genre Acacia, il occupe des habitats très
variés, de la chaîne alpine du sud-est aux franges côtières, de l'intérieur sec
aux forêts humides (CHIPPENDALE et WOLF, 1981). Sa grande plasticité lui a
permis de coloniser des sols médiocres et des milieux contraignants. Les prin
cipaux facteurs qui limitent son extension sont d'ordre climatique ou biotique:
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Figure 7. Aire naturelle du genre Eucalyptus, d'après PRYOR (7976). Les lignes de Wal
lace et d'Huxley ont été tracées au XIX e siècle.

gel en altitude, sécheresse extrême des déserts centraux et humidité saturante
de la forêt tropicale, qui favorise le développement d'agents pathogènes.

La très grande diversité des milieux occupés s'accompagne d'une tout aussi
grande variété de formes. La comparaison entre E. oxymitra et E. regnans est à
cet égard très représentative. E. oxymitra se présente généralement sous la forme
d'un petit arbre ou d'un buisson multicaule de 1 à 4 mètres de haut. On le
trouve au centre de l'Australie sur des sols squelettiques et des champs dunaires.
E. regnans, présent dans l'Etat du Victoria et en Tasmanie, est quant à lui le plus
haut feuillu du monde, certains individus atteignant 100 mètres et plus. Son fût,
droit et élagué, peut fournir exceptionnellement jusqu'à 180 mètres cubes de
bois. Entre ces deux extrêmes, il existe toute une gamme d'espèces allant des
buissons multicaules, les mallees, caractéristiques du sud sec, aux grands arbres
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de 30 à 50 mètres de haut dominant les formations forestières des zones
hum ides. L'aspect général, la forme du houppier adulte, la couleur et la légèreté
du feuillage permettent cependant de repérer un eucalyptus de fort loin dans le
paysage, quelle que soit sa taille.

Le genre Eucalyptus L'Hér. (1788) est l'un des 127 genres répertoriés dans la
famille des myrtacées. plus de 550 espèces - chiffre en constante évolu
tion - sont regroupées en sous-séries, séries, sections et sous-genres d'inégale
importance (PRYOR et JOHN SON, 1971, en cours de révision ; tableau 2).
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Le sous-genre Symphyomyrtus, qui comprend la plupart des espèces cultivées,
constitue le groupe le plus important, tant du point de vue du nombre d'espèces
(près de 380) que de la diversité des formes et de la variété des habitats occupés.
Présent sur tout le continent australien, en Tasmanie, en Nouvelle-Guinée et
dans l'archipel de la Sonde, il occupe aussi bien les zones les plus arides que les
plus fraîches. Il comporte, selon la classification actuelle, huit sections d'impor
tance inégale. Comme le montre le tableau 2, trois sections, Meidenerie, Trans
versaria et Exsertaria, fournissent l'essentiel des espèces cultivées.

La section Meideneri«, riche d'environ 75 espèces (en anglais, gums), est pré
sente dans le sud-est du continent. Elle s'est développée parallèlement au sous
genre Monoca/yptus. Comme lui, elle s'est adaptée aux climats humides et
frais, voire montagneux, pour E. rubida, et manifeste un fort taux d'endémisme
en Tasmanie. Cette section est constituée, dans une proportion assez élevée,
d'espèces bien distinctes et très localisées . Ce sont en majorité de vrais arbres,
parfois très grands, comme E. viminalis et E. g/obu/us. C'est à cette section
qu'appartiennent les espèces exploitées en zone tempérée ou méditerranéenne.

La section Transversaria, qui rassemble une vingtaine d'espèces et semble
d'origine assez ancienne, témoigne d'une période au cours de laquelle une
forte pluviométrie était propice à l'émergence de formes géantes. Cette section
occupe des habitats humides, à pluies hivernales (E. diversicolot, E. cosmo
phvlle), estivales ou régulièrement réparties dans l'année. Elle se rencontre
principalement dans la bande côtière de l'est et les piémonts, de l'extrême est
du Victoria jusqu'au nord du Queensland (E. pellite). Deux espèces s'écartent
nettement de cette zone: E. diversicolot dans l'extrême sud-ouest du continent
et, au nord, E. urophyl/a, endémique des îles de la Sonde. Cette section est sur
tout connue pour ses formes géantes: E. diversicolot - le karri, seule espèce
de la série Diversicolores -, E. deanii, E. sa/igna et E. grandis de la série des
Sa/ignae, qui atteint 75 mètres de haut et détient le record de la production
forestière puisqu'il produit en plantation jusqu'à 100 mètres cubes par hectare
et par an sur de bons sols.

La section Exsertaria (red gutns), qui est proche d'un point de vue taxonomique
de la précédente, s'est développée en colonisant les sols les plus pauvres
jusqu'à occuper l'aire de distribution la plus étendue du genre. La petite qua
rantaine d'espèces qui la compose est répartie en trois séries: Albee, Teteti
cornes et Michaelianae, qui est monospécifique. Bien que probablement origi
naire des zones humides, cette section a su s'adapter dans des zones soumises
à de longues périodes sèches et chaudes. Elle a ainsi conquis les pentes ouest
du Great Dividing Range, la côte sud et sud-ouest ainsi que le quart nord de
l'Australie. Elle est présente çà et là dans les grands déserts centraux à la faveur
des plaines d'inondation temporaire et le long des cours d'eau permanents ou
saisonniers (E. rudis, E. cama/du/ensis). La série Tereticornes comprend deux
espèces très importantes: E. tereticornis, qui est un grand arbre très plastique,
largement utilisé en zone subtropicale, notamment en Inde, et E. cama/du/ensis,
l'une des espèces les plus exploitées dans le monde pour la production de bois
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de serv ice. Il supporte d'a ssez longues périodes de sécheresse; il est pl anté
aussi bien en Israël qu'en Argent ine. C'est l' espèce reine des zon es sèches.

Il existe don c une spécialisation assez poussée des divers group es taxonomiques
quant à leur habitat. La frange sud-est du continent australien, fraîche et humide,
est caractérisée par la prédominance du sous-genre Monocalyptus et, plus locale
ment, par celle des Symphyomyrtus de la section Maidenaria. Le sous-genre Bla
kells, jamais prédominant sur de vastes superfic ies, est cantonné à la partie nord
et nord-est soumise aux plui es d' été. Il est absent des zones très sèches. Sans être
exclusifs les uns des autres, chacun des sous-genres présente donc un habitat de
prédilection et une adaptation à des conditions écologiques parti culières.

L'organisation du complexe d'espèces
et les flux de gènes

La présence d'h ybrides naturels plu s ou moins fertiles atteste l'existence de flu x
géniques interspécifiques. Ces morphotypes hybr ides apparaissent soit sous la
form e d'indiv idu s isolés ou de véritables popul ations dans les zones de recou
vrement des aires naturelles de deux espèces, soit en un continuum de formes
entre deux aires di sjointes. L'analyse de l' occurr ence des quelque 520 comb i
naisons hybrides naturelles répertoriées (GRIFFIN et al., 1988) apporte de nom
breux éléments de réflexion quant à la valid ité de la classification taxonomique
et à l'importance des barr ières génétiques. Elle témoi gne surtout de la très
grande diversité du pool génique dont peut disposer le sélectionneur. La fré
quence des hybridations naturelles reflète assez bien la proximité systématiqu e
des différents taxons . Les huit sous-genre s apparaissent stric tement isolés, ce
que confirme l' échec de tout es les tentati ves de croisement artific iel. Les croi 
sements entre les sections sont assez rares, excepté dans les sous-genres Mono
calyp tus et Symphyom yrtus. Le découpag e en section n'a donc pas la même
signi fication dans tous les sous-genres. Les hybridations interséries et intraséries
sont les plus fréquentes. La compatibi lité génétique entre les espèces parentales
n'est bien sûr pas la seule conditi on nécessaire à l' appariti on d'h ybrides natu
reis: une étroi te proximité spatia le, une coïncidence au mo ins partielle des
périodes de floraison et un ou plusieurs agents pollinisateurs communs sont
aussi indispensables. Ces restrictions expliquent, en parti e, la relative rareté de
certains types hybrides eu égard à la dizaine de milliers de combinaisons théo
riquement possibl es.

Le sous-genre Symphyomyrtus est celui pour lequel les flu x géniques sont les
m ieu x co nnus. Le confinem ent géogr aph ique des sections Bise ctaria et
Oumaria entraîne leur isolement génétique, bien que les échanges entre ces
deux section s restent possibl es dans l'extrême sud-ouest du continent. La sec
tion Adnataria, qu i rassemble plu s de 70 espèces et couvre l' aire géograph iqu e
la plus étendue, s'hybride, à des degrés divers mais toujours très faiblement,
avec quatre des autres secti ons : Bisectaria, Oumaria, Exsertaria et Maiden aria.
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Elle apparaît don c relativement iso lée du point de vue génétique. Le groupe au
sein duquel les échanges sont les plu s inten ses est constitué des section s Mai
denaria, Transversaria et Exsertaria , qui présentent des caractéristiques agrono
miqu es complémentaires.

Les flux géniques intraséries comme interséries et intersections sont importants.
Toutes les espèces n'y participent pas, mais il est probable que les barrières
génétiques qui les isolent pui ssent être transgressées, au moins partiellement,
par des manipulation s simples. Ain si, il est possible de construire de nouveaux
génotypes à partir d 'espèces présentant des caractères complémentaires ,
comme l'adaptation et les potenti alit és de croissance.

La domestication et la di spersion

C'e st à la fin du XIX e sièc le et au début du xx" siècle qu'ont été réali sées les pre
mières plantations d'envergure clairement destin ées à la production de boi s,
en Afrique du Sud et au Brésil . Depui s cette époque, J'intérêt porté au genre
n'a cessé de croître. En 1982, la FAO recensait plu s de 90 pays utilisateurs, à
des titres divers, du genre Eucalyptus (FAo, 198 2). La zone d'introduction du
genre est co mprise entre 45° de latitude sud, en Nouvelle-Zélande, et 45° de
latitude nord, en France. Les régions les plus marginales correspondent à la
rive nord de la M éd iterranée, à la frange sèche soudano-sahélienne et aux
abords immédiats de la forêt tropi cale humide.

La domestication d'une espèce sauvage s'accompagne généralement de tout
un cortège de transform ations, parfoi s radicales. Ce « syndrome de domestica
tion» n'est pas encore sensib le chez les eucalyptus ; les formes cultivées res
tant très pro ches des form es sauvages, vo ire identiques à celles-ci. Seules deux
ou trois générations séparent le matériel « domestiqué » du matériel sauvage.
Une part importante des plantations est encore aujourd' hui réali sée avec des
grain es récoltées dans les peuplements naturels.

L' amél ioration variétale

Les objectifs de sélection

Compte tenu des destinations du boi s d'eucalyptus - tr ituration, fourniture
d'énergie ou construction - , la sélection s'i ntéresse en priorité au tron c.

Les eucalyptus étant essentiellement plantés en situation exotique, le prem ier
critère de sélection est l'adaptabilité. Cette adaptabi lité résulte de très nom
breux caractères, indépendants ou non, et recouvre des réalités différentes selon
les sélecti onneurs. Un e floraison abondante et réguli ère peut, par exemple,
être considérée comme une condition nécessaire d'ad aptation pour les uns et
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comme indifférente pour les autres. Le froid, la sécheresse et la forte humidité
éq uato ria le const ituent les pr in c ipaux obstacles cl imatiques à l'utilisation
du genre.

Le deuxième critère auquel le sélectio nneur s'intéresse est la vitesse de cro is
sance qui conditionne la quanti té de bois produi te par un ité de temp s. Toute
fo is, cette productiv ité résulte de tout un faisceau de caractères dont les poids
respect ifs sont déterminés par le type de produit attendu . Pour le charbon de
boi s et le bo is de chauffage, on privil égie la capacité à rejeter, la densité - la
valeur calo rifique par kilo de bois sec varie peu - et la productio n d'une faible
quantité de cendres. Pour les poteaux, on tient compte de la rect itud e, de l'éla
gage et de la proportion d'aubi er - l'aubi er, rich e en amidon, est sujet aux
attaques fongiques et responsable de la faib le durabilité naturell e ; i l s' imprègne
cependant beauco up plu s aisément que le bois de cœur, c'est pou rquoi il est
recherché pour les poteaux destinés à l' imprégnation . Pour le bois d'œuvre, on
s'intéresse à la rectitude, à l' élagage, à la fissilité et à la tension interne. Pou r la
pâte à papier, les caractères retenu s sont la rect itude et l' él agage, pour la
manutent ion, la capacité à rejeter de souche, la densité basale, le rendement
papetier - poids de bois sec nécessaire pour produire une tonn e de pâte -,
les qual ités de la fibre, le taux de lignine, la présence de tanin s - qui impose
un bl anchi ment - et les caractéristiques mécaniques de la pâte.

Enfin, la résistance aux ravageurs pourrait devenir un critère de sélectio n. Les
peuplement s exo t iques d'eucalyptus sont longtemp s restés sans altérations
autres que cel les qu' occasionn ait leur faib lesse physiologique. En effet, leur
ravageur spéc ifi que, Phoracantha semipunctata (co léoptère, Cerambycidae),
ne sévissait qu'en Aust rali e (CHARARAS, 1968). L'introdu ct ion acc identelle de
cet insecte, probablement par du bo is d'importation, a provoqué par endro its
des dégâts spectaculaires, mais ces attaques restent encor e assez facil ement
contrôl ables. Les plantations exotiques constituent un biotope nouveau ouvert
à l' adaptation et à la colonisati on par les pathogènes locaux. Les dommages
dus aux insectes autochtones dans les régions d'introducti on de l'eucalyptu s
sont dem eur és ju squ ' à présent sans grandes co nséquences éco nom iques
(CADAHIA, 1986) : les dégradati ons restent circo nscrites et la lutte contre les
pathogènes ne consti tue pas encore un prob lème majeur. Cependan t, la pullu
lation récente de quelques insectes, comme He/ope/tis schoutedeni (hé té ro
ptère, Miridae), a co nduit à prendre en compte la sensibilité aux ravageurs
dans les schémas de sélection, en particul ier au Congo (DIABANGOUAYA, 1994) .

Les types variétaux

Le genre Euca/yptus présente une forte sensibi lité à la consanguini té (VAN W YK,
1983) : la dépression manifestée par des cro isements entre pleins frères peut
atteindre 50 %. Les variétés do ivent donc être le mo ins consanguines possibl e
et issues de croisements entre individus non apparentés.
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Les euca lyptus sont généralement exploités dans des systèmes de culture peu
sophistiqués, avec peu ou pas d'intrants, dans un milieu peu artificialisé. Dans
ces conditions, la rusticité prime sur la productivité et les variétés sont de type
variétés populations à base génétique plus ou moins étro ite. Les premières
introductions de matériel végétal , qui ont été réalisées avec une base géné
tique très restreinte, ont conduit à l'apparition de très nombreux écotypes par
ticuli ers, comme l'Eucalyptus 12ABL de Madagascar, l'Hybride de Mysore et
E. a/ha du Brésil . Ces écotypes, souvent bien adaptés aux conditions locales,
s'avèrent peu productifs. Aussi l'effort porte -t-il actuellement sur la reconstitu
tion de populations de base, bien adaptées, génétiquement les plus larges pos
sible et très proches du matériel sauvage. Ces populations pourraient être à
l'origine de variétés populations plastiques, rustiques, d'un niveau de produc
tion satisfaisant et capabl es de fournir à la fois du bois de chauffage, des
poteau x et du bois de construction.

Pour des systèmes de culture plus intensifs, des variétés plus complexes, plus
homogènes et spécifiquement adaptées à un type de production ont été déve
loppées. Les premières variétés de ce type, très proches des variét és popul a
tions, sont obtenues par recombinaison, en pollinisation libre au sein de ver
gers à grain es de familles ou de clones constitués de génotypes sélectionnés à
cet effet. Les variétés produites sont équivalentes à des variétés synthétiques;
c'est toujours la même génération, en général la première, qui est utilisée.

La maîtris e des techniques de pollinisation artifi cielle s'accompagne, quant à
elle, d'un contrôle strict de la généalogie. Les familles de pleins frères obte
nues présentent bien souvent une homogénéité compatib le avec les besoin s
des plantations industrielles et leur utilisation comme vari étés sont en cours
d'examen . Leur multiplication par bouturage en vrac ou par pollinisation
contrôlée industrielle en verger est envisagée.

La mise au point d'une technique fiable de bouturage herbacé (MARTIN et
QUILLET, 1974) a favorisé le développement de variétés clonales à haut rende
ment. Les ortets, sélectionnés à l'origine dans des populations sauvages ou peu
domestiquées, sont multipli és végétativement et plantés à grande échel le.
Cette technique perm et de tir er parti de la forte hétérogénéité interindividuelle
et de valoriser l'ensemble des effets génétiques, additifs ou non, ce qui n'est
pas le cas pour les variétés populations . Le bouturage a complètement boule
versé le paysage des plantations industrielles d'eu calyptus et les variétés clo 
nales conna issent une expansion rapide .

La création d'hybrides interspécifiques par pollinisation contrôlée et la multipli
cation des plus beau x individus aboutissent à des variétés clonales hybrides,
actuellement en plein essor. Ces hybrides interspécifiques permettent, en particu
lier dans les zones marginales, d'exploiter les potenti alités d'espèces par ailleurs
inadaptées. Ainsi, en zone tropi cale humide de basse altitude, il est possible de
tirer parti des énormes potentialités de croissance de E. grandis par le biais de ses
hybrides avec des espèces adaptées comme E. urophylla (VIGNERON, 1991 ).
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Les variétés clonales ou clonales hybrides vont certainement longtemp s enco re
consti tuer les form es les pl us abouties de la sélection. L'en gouement pour ces
variétés résulte de leur relative faci lité de prop agation et de la très forte hétéro
généité des popul ations de sélection dont elles sont issues.

Les méthodes d'amél ioration génét ique

La mi se en culture du genre Eucalyptus, comme d'ailleurs de la plupart des
espèces forestières, n'en est qu'à ses débuts et le matériel végétal utilisé reste
très proc he de son état sauvage. Si l'on excepte les premiè res introductio ns,
qui ont abouti aux « races locales » sous l' effet comb iné de la dérive et de la
pression de l'environnement local, l'effort de dom esticati on, c'e st-à-d ire de
sélecti on et de recombinaison raisonnées, est très récent. Il coï nci de avec la
création des premiers croiseme nts contrô lés, qui autor isent l' analyse détaill ée
des d ifférent s effets généti qu es. Les sélect ionneurs d'eu calyptus disposent,
dans le meilleur des cas, de matériel végétal issu de la deuxième génération .
Les premi ers résult ats apparaissent et quelques rares schémas de sélec tion
récurrente sont mis en pl ace. 1\ est encore trop tôt pour voir se développer des
vari étés complexes. Cependant, à n'en pas douter, les progr ès réalisés dans la
conn aissance des ressources génétiques naturell es, encore très insuffisamm ent
valo risées, vont co ntribuer à l' émergence de nouveaux génotypes issus de
combinaisons multiples entre les espèces.

Les méthodes d'améliorati on génétique des eucalyptus sont cell es qu i sont
empl oyées d'ordinaire pour les arbres forestiers. Trois caractéristiques limitent et
orientent leur choix : la longueur du cycle de reprodu ction (de sept à dix ans),
le for t développ ement végétati f et la possibilité de conserver très lon gtemp s,
voire ind éfiniment, un génotype particulier.

La très grande diversité du genre et la mult ipli cité des conditions de val or isation
expl iquent que l' évalu ation des potenti al ités du matériel sauvage soi t encore
d'actua1ité. L'adaptabi1ité de nombreuses espèces potentiell ement intére ssantes
dans des sites part iculi ers reste mal perçue; de plu s, l'existence de fortes inter
actions entre le génotype et l'environnement ne permet pas de prédire les per
formances d'une espèce, fût-e l le bien con nue, dans un site do nné. Aussi la
mise en place d'essais comparatifs multilocaux d'espèces constitu e-t-ell e géné
ralem ent la premi ère et incontournable étape des programmes d'améliorati on .

L'étendue des aires d'ori gine des princ ipales espèces et l'extrême variabilité des
formes et de la productivité qui y est associée - pour une espèce donn ée, i l
n'est pas rare d'observer, entre prov enances, des niveaux de production variant
de un à vi ngt - imposent quant à elles une évalu ation préci se des prov enances.

Cette hétérogénéité se retrouve à des ni veaux de struc turatio n plus étroi ts.
Ainsi, bie n que les euca lyptus soient très préférent iell ement alloga mes et que
les flu x de gènes pui ssent être intenses sur de grandes distances, la variabilité
génétique entre famill es de pleins frères est importante. La contre-sélection des
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fam il les médi ocres est l'un des objecti fs des essais de descendances. Ces tests
permettent par ailleurs de réunir la base génét ique nécessaire aux futu rs pro
grammes d' amélioration . Les essais de provenances et de descendances sont
bie n souvent réalisés conjointement.

Ces tests durent une dizaine d'années en zone tropicale. Une foi s ces étapes
franchies, plu sieurs options se présentent en fonction de la techni cité des opé
rateurs et du type de vari été recherché.

La méthode la plu s communément emp loyée pour la création de variétés issues
de semis reste la mi se en pl ace de vergers à graines. Ces ve rgers sont plus ou
moi ns élaborés selon la qualité du matér iel mi s en reco mbinaiso n: prove 
nances, descend ances sélectionnées (verge rs à graines de familles), « arbres
plus » multipli és par greffage ou par bouturage (vergers à graines de clones).
Dans de nombreux schémas de sélection récurr ente, la sélectio n d'arbres plus
et la mi se en place de vergers sont associées.

La maîtrise du bouturage herbacé et de la pollinisation contrôl ée permettent de
mettre en œuvre des schémas plus com plexes, qui laissent espérer des gains
génétiques plus importants. L'ensembl e des outils de la génétiqu e quanti tative
est alo rs mi s à contribution pour étudier la part relative des di verses co mpo
santes de la variance génétique - à travers des plans de cro isements factori els
ou dia llè les - , les corrélatio ns entre les stades juvénil e et adulte, qui permet
tent d 'optimiser les gains génétiques par unité de temp s, et les in teract ions
entre le génotype et l' env ironn ement.

L'évaluation des flu x de gènes entre les différents taxons élargit considérable
ment le champ d'investigation du sélectionneur. L'exploration de cette nouvell e
source de variabilité n'en est encore qu'à ses débuts, mais des résult ats très pro
metteurs sont déjà acquis. La poll in isation contrôlée offr e la possib i lité de réa
li ser des combinaisons comp lexes, comme les hybrides trois ou quatre voies,
et laisse entrevoir de très nombreuses perspectives. L'obt ention , au Congo,
d'h ybrides très perform ants, parmi lesquels E. (urophyl/a x peilite) x E. grandis
et E. (tereticom is x grandis) x E. urophylla, va dans ce sens. Il est donc envisa
geab le de constru ire des génotypes co mplexes en co mbi nan t au sein d'un
même génom e des éléments issus de plu sieurs espèces, même éloig nées d'un
point de vue taxon om iqu e. L' amél ioration des techni qu es de po lli nisa t io n
co ntrô lée - suppressio n des barriè res à la pénétrati on du tube po llinique,
levée de l' inh ibit ion de la germi nation du poll en - et le développement des
biotechnologi es, comme le sauvetage d'embr yons et la fusion de pro toplastes,
devraient s'accompagner d'une mei lleure explo itation de la diversité du genre
en levant, par exemple, l'incom patibilité entre les sous-genres.

Le développement des biotechn ol ogi es const itue actuell em ent l'un des
thèmes majeurs de la recherche : multipli cation végétative in vitro et régéné
ration de protoplastes (LE Roux et VAN STADEN, 1991), transfert de gènes de
résistance à des herbi cides ou de réducti on du taux de lignine (TEU LI ERES et el.,
1994). Les résult ats sont encore trop parti els pour être convenablement inté-
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grés dans les schémas de sélection, mais la multiplicité des équipes, tant pri
vées qu'universitaires, qui sont impliquées laisse entrevoir ces transferts à rela
tivement court terme.

Comme pour de nombreuses plantes de grande culture, on envisage de prati
quer une sélection assistée par marqueurs (PLOMION et el., 1996). Les tech
niques de cartographie ont déjà permis de réaliser la carte génétique de
quelques espèces, comme E. grandis, E. urophylla et E. globulus (GRATIAPAGLIA
et SEDEROFF, 1994; BVRNE et sl. , 1995 ; SHEPHERD et el., 1995 ; VER HAEGEN et PLO
MION, 1996). Des QTL ont été mis en évidence pour de nombreux caractères,
telles l'aptitude au bouturage, la croissance, la densité basale et la branchaison
(GRATIAPAGLIA et sl. , 1995; VAILLANCOURT et el., 1995; GION, 1996; VERHAEGEN
et PLOMION, 1996). A partir de ces caractères, la sélection assistée par mar
queurs pourrait être fondée sur des index composites constitués à la fois de
variables agronomiques continues et de variables « moléculaires» discontinues.

Le progrès génétique
et la diffusion de variétés
L'eucalyptus est planté au sein de systèmes de culture divers dont les objectifs
sont multiples. Le type de variété utilisable et les schémas d'amélioration et de
sélection qui y conduisent sont étroitement liés à la facilité de diffusion, au
niveau de technicité acquis et au risque économique que peut accepter le
planteur. Par exemple, la production de bois énergie et de service dans un
milieu très hétérogène par de petits propriétaires forestiers est clairement dis
tincte de celle de bois de trituration par de grandes sociétés industrielles. Les
programmes d'amélioration conduits à Madagascar et au Congo illustrent bien
cette diversité de situations .

Les variétés améliorées
destinées à la foresterie vi Ilageoise malgache

Dans la plupart des régions de Madagascar, les plantations d'essences exotiques
fournissent l'essentiel du bois de chauffage, de construction et d'œuvre. Depuis
plusieurs décennies, le genre Eucalyptus est le plus utilisé dans la Grande Ile, en
raison de ses remarquables potentialités de croissance et d'adaptation. La pro
duction repose, pour une grande part, sur les petits reboisements paysans, qui
couvrent une surface estimée à plus de 300 000 hectares. Dans les années à
venir, la poussée démographique et la disparition des peuplements forestiers
naturels vont accroître considérablement la pression, déjà forte, exercée sur les
plantations. Il devient indispensable d'étendre les surfaces plantées et d'amé
liorer le matériel végétal pour répondre à une demande toujours croissante.
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C'est dans ce contexte que le FOFIFA (Centre national de recherche agrono
mique app liquée au développement rural) et le CIRAD se sont associés pour
mettre en œuv re un programme de recherche-développement, fin ancé par le
FED, Fond s européen de développement (LEBOT, 1996).

La remarquable diversité bioclimatique de l'îl e et la large palette des besoins à
co uvrir co ntraignent le sélectionneur à amé liorer co njo intement de nom 
breuses espèces dans des milieux très divers et fort éloignés les uns des autres.
Les espèces ont été choisies en fonction de la demande et des résultats acqui s
en arbor etums et au cours de nombreuses années d'expérimentation en sta
ti on . Le tableau 3 présente les neuf espèces pri oritaires pour les quatre zones
biocli matiq ues retenues.

Cette déma rche multilocale et pluri spécifique passe par des compromis qui
visent à rédui re les tâches et les coûts de mi se en pl ace et de suivi des par
celles et à organiser rationnel lement les opératio ns. L'obj ectif est de produire
des génotypes d'une grande pl asticité, valorisab les dans des milieux vari és, qui
minim isent le ri sque économ ique et le rend acce ptable par le paysan. Ces
variétés do ivent aussi être rustiqu es, c'es t-à-di re utilisabl es sans intrants, et
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vigoureuses dès le jeune âge, ce qui réduit l'entretien et garantit un revenu
rapide . En outre, elles doivent répondre à une valorisation associée à des
usages multiples tels que le bois énergie, les perches, les poteaux ou le bois
d'œuvre. Leur plasticité et leurs performances de croissance sont donc les
caractéristiques majeures. Enfin, ces variétés doivent être disponibles par voie
sexuée : c'est une condition nécessaire à leur diffusion à grande échelle en
milieu paysan. Les variétés synthétiques produites par pollinisation libre sem
blent les mieux adaptées à ces multiples contraintes.

La stratégie consiste à réintroduire des populations à forte variabilité géné
tique, pour toutes les espèces et dans les différents milieux. L'évaluation multi
locale étant délicate, fastidieuse et surtout onéreuse, elle est associée à la mise
en place de vergers à graines de provenances, qui constitue la phase suivante
du programme. Ces vergers à graines permettent, à partir de récoltes effectuées
sur les arbres plus, d'installer des vergers à graines de familles . Deux sites
d'implantation ont été choisis dans chacune des quatre zones bioclimatiques.
Ils sont destinés à dupliquer les populations de base pour parer aux risques
divers (feux, cyclones ... ). La démarche s'apparente donc à un schéma d'amé
lioration en populations multiples apte à produire par sélection récurrente des
génotypes localement bien adaptés et qui peuvent être recombinés . La figure 2
résume les grandes étapes de la sélection récurrente appliquée à une popula
tion. Ces vergers sont dits « d' amél ioration » ,

La disposition des vergers à graines doit créer des conditions de croisements
proches de celles qui prévalent en situation de panmixie. Pour ce faire, elle suit
une répartition spatiale des géniteurs qui réduit au minimum les risques de
reproduction consanguine. Ces vergers comportent, par provenance ou par
famille, un nombre égal de parcelles carrées. Leur densité initiale est déter
minée en fonction de l'espace nécessaire au bon développement des houppiers
et de l'intensité de sélection que l'on souhaite exercer. Les unités expérimen
tales sont constituées de 9 à 36 arbres plantés à des écartements variables selon
l'espèce, le site et la disponibi 1ité en plants. Le dispositif d'origine est trans
formé en verger par des éclaircies sélectives fondées sur un index multicarac
tère et conduites entre la première et la quatrième ou la cinquième année. Une
forte densité initiale permet à la fois de pratiquer des taux de sélection impor
tants - plus de 90 % des tiges sont éliminées - et de conserver un nombre
suffisant de géniteurs en fin d'installation, soit environ 150 à 200 individus
par hectare.

Le programme a conduit à l'introduction ou à la réintroduction d'un très large
pool génique: plus de 120 provenances, toutes espèces confondues, chacune
constituée du mélange de la à 20 familles de demi-frères. Avec des moyens
réduits, de l'ordre de 2 000 francs français par hectare hors éclaircies, ce matériel
a permis d'installer environ 40 hectares de vergers dans lesquels les éclaircies
sélectives sont en cours. A brève échéance, ces vergers d'amélioration assureront
la production annuelle de 150 kilos de graines. A raison d'environ 500 plants au
gramme, ce sont plus de 50 000 hectares qui pourront être plantés chaque année.
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Figu re 2. Amélioration d'espèces feuillues exotiques à l 'aide de vergers à graines, à
M adagascar.
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Le pro gramm e d'am éli oration, amorcé par la mise en pla ce de ces vergers, se
poursuivra par la créatio n prochaine de vergers de descend ances, qui s'i nscri
vent dans la logique des cycl es de la sélection récurr ente. Dès à présent, les
résultats valident la démarche retenue pour obtenir à moindre coût des variétés
adaptées au développement de la foresterie v ill ageoi se malg ache (LEBOT, 1996).

Les clones d'hybrides interspécifiques
pour le reboi sement industriel

Les plantations indu strielles de la région de Pointe-Noire représentent la quasi
totalit é des reboisements en eucalyptus au Congo. Elles couvrent 45 000 hec
tares, in stall és sur une savane herbacée sans grande valeur agric ole, et sont
co nst ituées de cl on es. La pro du ctivité moyenne sur éco rce à 6 ans est de
20 mètres cubes par hectare et par an et varie sur le massif entre 12 et 35 mètres
cubes. Ces 45 000 hectares offrent un potenti el de producti on de 500 000 tonnes
de boi s par an. Ac tuelle ment, 23 00 0 hectares sont exploi tés et condui ts en
taillis en deuxième et troisième rotation , pour une producti on annuell e de
32 0 00 0 tonnes de bo is écorcé (planche XI, 1). Le prin c ip al débou ch é est
l' exportat ion sou s for me de rondins vers les usines de pâte du M aghreb et
d'Europe et vers l' indu strie du panneau de parti cul es. On note aussi la produc
tion de poteaux de lignes, de bo is de con struction et de charbon de boi s.

Ces reboise ments on t des répercussions importantes sur le pl an écono mi que :
la mi se en pla ce, l'entretien et l'expl oitation des peupl ements ont engendré
5 000 emplo is directs et indirects; le secteur privé s'est trou vé dynamisé par la
sous-trai tance; les exportati ons sont source de devises. Sur le pl an écologique,
les reboisements semb lent avoi r un effet bénéfique pour l' environnement, en
diminuant les feux de savane et en rédu isant la pression hum aine sur les forêts
naturell es.

Ces pl ant ations se dévelop pent dan s un co ntexte de for te intensifica tion, qui
a de nombreu x points co mm uns avec celui des plantes de grande culture
dans les pays développés . Les vari étés sont des c lones issus d'un schéma
d'améli oration. La sylvic u lture int ègre la fertili sation , la taill e de formation,
les trait ements phy tosanitaires et le co ntrô le du recrû ligneux et herb acé. Ce
système intensif est le fru it des rech erche s sur le reb o isem ent ind ustriel,
menées au Congo par le CTFT pu is par le CN RF (Centre nati on al de la
rec he rc he fores t iè re) et le Cl RAD avec pour part enaire industriel l'UAIC
(Unité d'afforestation industrie lle du Congo). Ces moyens sont actue l leme nt
regroupés au sein de l'Unité de rech erche sur la produ cti vité des pl antation s
industr iell es. Des extensio ns sont prévues dan s la régi on de Pointe-Noire,
jusqu'à 70 000 hectares, et dans la régio n du N iari , avec po ur perspectives
100 00 0 hectar es supplémentaires.

Le travail de sélecti on qui a about i aux clones d'hybrides interspécifiques
actuels a débuté dans les années 50 . Les premiers travaux ont été consacrés au
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tri des espèces intéressantes : soixante-tro is espèces ont été introduites, et cer
tain es ont fait l'objet d'essais comprenant plus de di x provenances de l'aire
d'ori gine. A la suite à ces introdu ctions, deu x hybr ides naturels sont apparus
dan s les plantations au début des années soix ante : Eucalyptus PF1 et Euca
lyptus 12ABL x E. saligna. Ils se caractérisent par une cro issance et une adap
tati on nettement supérieures à cel les des espèces parentales.

Dès l' appariti on de ces hybrides naturels, on a cherché à les multiplier pour le
reboise ment selon deu x techn iques: la mise en place de vergers à grain es bis
péci fi que s et la multipli cation végétat ive. La premi ère vo ie a échoué, car i l
était très diffi cil e de produire à grande échel le des graines d'hybrides, en parti 
culier po ur Eucalyptus PF1 , et, en outre, délicat de trier les hybrides au stade
du jeune plant. La second e a connu, en revan che, un franc succès . La maît ri se
du bouturage herbacé à partir de rejets de souche a permis la multipli cation
clon ale à grande échel le des hyb rides; el le est à l' origine du massif actu el .

La forte croissance des hybrides et l'importance des ressources génétiques ont
condui t à réorienter les recherches vers les croisem ents artific iels par pollini sa
tion contrôlée. Un e cinquantaine d' hybrides interspécifiques ont ainsi été créés.
Certains se sont révélés très prom etteurs, notamment E. urophylla x E. grandis et
E. urophylla x E. pel/ita. Ils ont alors été développés par croise ment en paire
unique {single pair matingJ. Cependant, cette option s'est soldée par un faib le
gain génétiqu e sur le moyen et long term e. Par ai l leurs, les premiers plan s de
cro isement factorie ls ou di allè les ont montré la part import ante de la varian ce
additi ve dans la constitution de la valeur génétique des hybrides. Ce constat a
conduit à adop ter, dès 1989, une nouvell e stratégie d'amélioration: la sélecti on
récurrente réciproque sur famill es de pleins frères (VIGNERON, 199 1l.

Cette stratégie s'app lique aux deux meill eurs hybrides arti ficie ls E. urophyl/a
x E. grandis et E. urophyl/a x E. pel/ita, bien qu e, pour ce dern ier, les trav aux
soient moin s avancés (figure 3). Elle conv ient parfaitement à la situat ion du
Co ngo ca r elle permet de dévelop per des clo nes hybrid es interspécifiques
comme variétés. O n remarquera qu 'ell e s'adresse à des popul ation s parentales
très divergent es et fort ement comp lémenta ires - espèces différentes ayant
évo lué dans des mil ieux distincts sans flu x géniques entr e elles - et qu'elle
concerne des espèces sauvages et des plantes pérennes, ce qui offre la possibi
lité de maintenir les géniteurs tout au lon g du cycle. Elle se réalise autour de
deux dispositifs : les p lans factori els, qui permettent de sélectionner des têtes
de clones pour la sortie variétale et des parents pour la ph ase de recombi
naison intraspécif iqu e, et le test clo nai, au co urs duquel on sélec tionne les
clon es destinés au rebo isement.

Les cr itères de sélectio n sont nombreux. Ils sont pris en compte lors des diffé
rent es phas es du dispos it i f. Dans les pl ans de croisem ents, on mesure le
volume, l'état sanitaire, la rectitude, la rami fication , le pourcent age d'écorce et
la densité du bois. Le test clonai confirme le cho ix sur ces cri tères. Il permet
d'évaluer l'aptitude au bouturage, certains caractères liés à la prod uction de la
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Figure 3. Schéma de sélection récurrente réciproque de Eucalyptus urophylla x E. grandis
au Congo .
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pâte (rendement papetier, longueur de rupture, taux de li gnine.. .) et la résis
tance aux principaux parasi tes. La sélecti on définitive du cl one s'opère au
niveau industriel, où les cri tères de rusticit é, de plasticité et d' aptitude à rejeter
sont testés sur plu sieurs rotations.

Paral lèlement, des recherches ont porté sur l' expression de la variabi lité dans
les pop ulations hybrides et parentales - prépond érance de la variance addi 
tive par rapport à la variance non additive (BOUVET et VIGNERON, 1995, 1996),
l iaisons entre les caractères soumis à la sélecti on - , sur l'optimisation des d is
posit ifs de sélection - corrélatio ns entre les stades juvénile et adulte et sélec
t ion précoce (BORRALHO et al., 1992; BOUVET, 1995), sélec tion assistée par
marqueurs (VERHAEGEN et PLOMION, 1996 ) - , sur la mobi lisation des géniteurs
et sur la gest ion des parcs à hybridation . Les études concernant la structuration
de la var iabi l ité ont montré que la sélection récurrente réciproque permettait
de tirer pl ein ement parti des effets des gènes dans les populatio ns hybr ides
(BOUVET et VIGNERON, 1995, 1996). D'autres résultats relatifs à la sélect ion pré
coce et à la sélection mul ticaractère ont été mi s en applica tio n dans le schéma
d'amélioration pou r limiter les coûts, augmenter le gain par unité de temp s et
aff ine r la sélection.

Aujourd' hui, la moiti é de chacune des populations parentales a été testée. De
nombreux clones d'E. urophyl/a x E. grandis sont au stade de l' évaluation, et
certa ins, au stade du développ ement industriel. Les gains observés dans les
tests c lo naux sur les carac tè res de cro issance par rapport aux meill eur es
varié tés industr ielles issues des hybr ides naturels sont très enco urageants. Les
qual ités techn ol ogiques des nouveaux clo nes sont satisfaisantes.

Le premier cycle de sélectio n récurrente récip roqu e se terminera dans cinq à
sept ans. Un e dizaine de clones devraient s'ajouter aux variétés plantées dans
les conditions pédoclimatiqu es du sud du Congo.

Les perspectives de l'amélioration
Bien qu' une grande part ie des variétés demeurent très proches du matériel sau
vage, les performances agronomiques des eucalyptus ont connu une progres
sion tout à fait signif icative depuis une vingtaine d'années. La mi se au point
d'u ne technique « industriell e » de multiplication végétative a bouleversé le
paysage des plantations indu stri elles et entraîné la mi se en place de pro
grammes d'amélioration plu s élabo rés. Les surfaces pl antées sont en pleine
extension et leur produ cti vité a doublé . Le co ntrô le des recombin ai sons
permet de mettre en œuvre les méthodes de la génétiq ue quantitative . O n en
attend d' imp ortants gains génétiq ues au cours des prochains cycles d'amélio
ration, gains d'autant plu s rapides que se développ eront avec succès les tra
vaux sur les corré lations entre les stades ju vénil e et adu lte.
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Ces progrès ne bénéficient cependant qu'à une part relativement modeste des
plantations. Les biotechnologies - culture in vitro, transfert de gènes, sélec
tion assistée par marqueurs ... - restent coûteuses et débouchent sur des
variétés dont la diffusion en milieu rural est malaisée.

Bien que le gain potentiel de croissance soit encore important, l'augmentation
de la productivité commerciale doit maintenant passer par une amélioration
des caractéristiques technologiques et agronomiques des arbres: tensions
internes de croissance et cohésion des fibres pour le rendement au sciage,
caractéristiques anatomiques, physiques et chimiques pour la pâte, multiplica
tion végétative, adaptation aux contraintes de l'environnement.

La formidable diversité du genre et la connaissance des flux géniques ouvrent
de nouvelles perspectives à l'amélioration. La suppression au moins partielle
des barrières génétiques rendra possible la construction de génotypes nou
veaux à partir d'espèces aux caractères complémentaires. Elle devrait aboutir à
une nouvelle augmentation de la productivité et à la mise en valeur de niches
écologiques encore marginales pour l'eucalyptus.
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Les fruits de la passion

Geo Coppens d'Eeckenbrugge, Sergio D. Segura,
Elizabeth Hodson de Iaramillo, Gustavo A. G6ngora

Le genre Passif/ara (Passif/oraceae) est le taxon le plus riche en espèces
fruitières puisqu'il en compte une soixantaine . Plusieurs espèces offrent
également un intérêt ornemental, du fait de la forme singulière et spectacu
laire de leurs fleurs, et certaines sont exploitées pour leurs propriétés séda
tives, antispasmodiques, antibactériennes ou anti-insectes (PERRY et a/ .,
1991 ; VANDERPLANK, 1991). Les principales espèces fruitières, qui font
l'objet de ce chapitre, appartiennent aux sous-genres Passif/ara et Tacsonia
(planche XII, 1).

Dans le sous-genre Passif/ara, P. edu/is est l'espèce la plus connue. Elle se pré
sente sous deux formes: le maracuja pourpre, P. edu/is, et le maracuja jaune,
P. edu/is f. flavicarpa. Ces maracujas originaires du Brésil sont maintenant dif
fusés dans la plupart des pays tropi caux . Leurs fruits sont consommés en frais,
en jus, en sorbets, en confitures ou en pâtisseries . La grenadille de montagne,
P. ligu/aris, originaire des Andes et de l'Amérique centrale, possède elle aussi
un potentiel intéressant, mais elle est moins connue que les maracujas. Elle est
cultivée dans des régions moins chaudes et à des altitudes plus élevées,
jusqu'à Hawaii , en Australie et en Afrique de l'Est. Son fruit, de même taille
que celui du maracuja jaune, est moins acide, ce qui favorise sa consomma
tion en frais plutôt que son utilisation pour les jus et les préparations. La barba-
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dine, P. quadrangularis, originaire des pays andins, donne un gros fruit. La
pulpe, utilisée en jus, et le mésocarpe, sous forme de fruit confit, sont relative
ment fades. Sa culture est répandue bien qu'elle n'intéresse que les marchés
locaux. De même, la passiflore à tiges ailées, P. alata, originaire du plateau
brésilien et de l'est de l'Amazonie, est une plante commune mais encore peu
cultivée malgré l'excellent arôme de son fruit.

Le sous-genre Tacsonia compte environ 47 espèces, toutes originaires des
Andes. La plupart ont une distribution restreinte, entre 1 800 et 4200 mètres
d'altitude. Leurs fruits, appelés curubas en Colombie, donnent des jus
délicatement parfumés et colorés et entrent dans diverses préparations.
L'espèce la plus exploitée, P. mollissima, est également cultivée à des alti
tudes moindres, sous des latitudes plus élevées, notamment au Kenya, à
Hawaii, en Nouvelle-Zélande et en Australie, où elle est appelée banana
passion fruit.

Les statistiques de production et d'échanges sont rares et incomplètes. Elles
négligent généralement les marchés nationaux et la consommation locale,
parfois importants, et les espèces autres que les maracujas. Le Brésil est le
plus gros producteur avec près de 180 000 tonnes, essentiellement de mara
cuja jaune, qui sont transformées à plus de 50 % et surtout destinées au
marché intérieur. Il est suivi de la Colombie, dont le marché intérieur porte
sur 70 à 80000 tonnes, puis de l'Equateur, qui produit environ 50000 tonnes,
transformées à plus de 70 %. Seuls les pays producteurs ont des marchés
significatifs pour le fruit frais. Le commerce international, peu important,
concerne principalement le jus de maracuja, dont les exportations varient
entre 10000 et 14 000 tonnes de concentré à 50 °Brix - il faut environ
la tonnes de fruits pour produire 1 tonne de concentré. L'Europe est le prin
cipal importateur, avec 60 à 70 % des quantités exportées, contre 20 à 22 %
pour les Etats-Unis.

C'est dans les régions développées où la culture commerciale de P. edulis a
débuté, en Australie, à Hawaii et en Floride, qu'ont eu lieu les premiers tra
vaux d'amélioration . Ils étaient fondés soit sur une hybridation entre les mara
cujas jaune et pourpre, suivie d'une sélection et d'une propagation c1onales,
soit sur l'hybridation interspécifique (PAYAN et MARTIN, 1975; WINKS et al.,
1988; VANDERPLANK, 1991 ; KNIGHT, 1992). En Colombie, les travaux sur
P. mollissima ont porté sur la création de lignées et sur l'hybridation interspé
cifique (ESCOBAR, 1981 ; SCHOENIGER, 1986) . Plus récemment, des laboratoires
se sont engagés dans les biotechnologies (HODSON et CANClNO, 1992; CANCINO
et HODSON, 1994 ; DORNELAS et VIEIRA, 1994 ; MANDERS et al., 1994 ; OroNI et
al., 1995 ; OVALLE, 1995) . Enfin, des institutions des pays andins, regroupées
au sein d'un réseau animé par l'IPGRI (International Plant Genetic Resources
lnstitute), se sont lancées dans l'exploration des ressources génétiques des pas
siflores andines .

292



L'amélioration des plantes tropicales

La reproduction et la diversité

La biologie de la reproduction

Les fleurs de la passion se reconnaissent à leurs éléments caractéristiques
(planche XII, 2). Les degrés d'expansion relatifs de la coupe florale et du tube
floral, qui ensemble constituent l'hypanthium, varient fortement entre les sous
genres. Le tube floral est particulièrement long dans le sous-genre Tacsonia.
Les sépales et les pétales sont au nombre de trois, cinq ou huit. L'ovaire et les
cinq étamines naissent sur un androgynophore. L'ovaire uniloculaire, formé de
trois carpelles soudés dont la placentation est pariétale, est surmonté de trois
styles. Le fruit est une baie globuleuse ou ovale de taille très variable selon
l'espèce. Les graines sont dures et entourées d'un arille, constitué d'une pulpe
juteuse ou mucilagineuse.

Chez de nombreuses espèces, on observe un mouvement rapide des stigmates.
Lorsque la fleur s'ouvre les styles sont droits, mais ils s'incurvent - ce qui a
pour effet de rapprocher les surfaces stigmatiques des étamines et de permettre
le contact avec le pollinisateur -, puis ils se redressent avant la fermeture de
la fleur. Chez certaines fleurs, ce mécanisme ne fonctionne qu'incomplète
ment, voire pas du tout, ce qui empêche leur pollinisation naturelle (FOUQUE et
FOUQUE, 1980; ESCOBAR, 1981 ; OLIVEIRA et el., 1983; ESCOBAR, 1985; MAyet
SPEARS, 1988; DA SllVA-VASCONCEllOS et CEREDA, 1992). La fertilité femelle de
ces fleurs est plus ou moins réduite, certaines présentent même une dégénéres
cence du pistil, alors que leur fertilité mâle n'est pas affectée . La proportion de
ces fleurs fonctionnellement mâles varie au cours de la floraison, apparem
ment en fonction des ressources que la plante a déjà investies dans la produc
tion de fruits (MAyet SPEARS, 1988). Cela contribuerait à expliquer les faibles
taux de nouaison observés: 17 % pour P. incarnata, 20 à 37 % pour P. edu/is
et 31 % pour P. ma/iformis (RUBERTE-TORRES et MARTIN, 1974; HAMMER, 1987;
MAY ET SPEARS, 1988).

Chez les passiflores, le lien entre la forme, l'arôme, la couleur de la fleur et
l'espèce de pollinisateur est particulièrement étroit. Les espèces du sous-genre
Passif/ora attirent de nombreux insectes, mais les seuls pollinisateurs efficaces
sont ceux qui, comme Xy/ocopa, sont assez forts pour accéder au nectar en
ouvrant l'opercule et, par conséquent, assez grands pour toucher les anthères
et les stigmates. En revanche, les espèces du sous-genre Tacsonia sont particu
lièrement adaptées à une pollinisation par les colibris (ESCOBAR, 1992).

En général, les espèces du sous-genre Tacsonia sont autocompatibles (ESCOBAR,
1992) tandis que les espèces du sous-genre Passif/ora possèdent un système
d'auto-incompatibilité, dont l'expression peut être très variable, notamment
chez P. edu/is (RUBERTE-ToRRES et MARTIN, 1974; HOWEll, 1976; Fouour et
FOUQUE, 1980; OLIVEIRA et a/., 1983; MAyet SPEARS, 1988 ; GIRON, 1992; DA
SllVA-VASCONCEllOS et CEREDA, 1992). Dans ces conditions, la combinaison
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d'un haut degré de pseudo-autocompatibilité et de stigmates et d'anthères rap
prochés faciliterait l'autopollinisation par les abeilles communes (KNIGHT,
1992). Cependant, même chez les clones autofertiles, les fruits issus d'allopol
linisations sont plus lourds et plus fertiles . Ils ont un meilleur rendement en jus
et celui-ci est plus riche en sucre (HAMMER, 1987) . La pollinisation artificielle
des boutons floraux permet de surmonter l'auto-incompatibilité (DA SILVA
VASCONCELLOS et CEREDA, 1992).

Les espèces des sous-genres Passif/ora et Tacsonia possèdent 18 petits chromo
somes (BEAL, 1973). Les observations cytologiques de CORRIVEAU et COLEMAN
(1988) indiquent une hérédité biparentale de l'ADN plastidial chez P. edulis,
ce que confirme l'étude de Do el al. (1992) sur l'ADN chloroplastique
d'hybrides interspécifiques de P. edu/is pourpre utilisé comme femelle. Chez
P. e. f/avicarpa, la transmission de l'ADN chloroplastique est maternelle
lorsqu'il est utilisé comme femelle et paternelle lorsqu'il est utilisé comme
mâle; une interaction entre organelles des deux parents aboutissant au main
tien exclusif du génome chloroplastique de P. e. f1avicarpa pourrait expliquer
ce phénomène.

La propagation et le cycle de culture

La plupart des passiflores cultivées sont multipliées à partir de graines issues de
fruits sélectionnés ou récupérées après l'extraction industrielle de la pulpe.
Dans le cas du maracuja, la propagation par bouture ou par marcotte est aisée,
mais la multiplication par semences garantit une pollinisation plus efficace
du fait de l'auto-incompatibilité, au prix d'une certaine hétérogénéité. Les
semences peuvent présenter une période de dormance de un à trois mois
(SCHOENIGER, 1986). Les plantules sont produites en pépinière puis, après deux
à quatre mois, elles sont repiquées au champ, où elles subissent une taille de
formation. Pour P. edu/is f. f1avicarpa, la première floraison a lieu 6 mois après
l'émergence et l'entrée en production 2 mois plus tard. Le cycle de culture
dure de deux à quatre ans pour le maracuja et de quatre à dix ans pour la
grenadi Ile, la curuba et P. a/ala.

Les espèces cultivées

LES MARACUJAS

L'espèce P. edu/is est une liane vigoureuse, dont les tiges atteignent 20 à 50,
voire 80 mètres de long. Ses feuilles sont profondément trilobées au stade
adulte; la longueur du lobe central est de 5 à 18 centimètres, celle des lobes
latéraux de 4 à 17 centimètres. Ses fleurs sont blanches, légèrement violacées
avec une couronne en quatre ou cinq rangs de filaments, blancs dans la partie
supérieure et violets à la base.
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Le maracuja pourpre a de petits fruits globuleux à ovoïdes, de 4 à 9 centi
mètres de long pour 4 à 7 de diamètre, avec un péricarpe modérément résis
tant, parfois cassant, et une pulpe jaune foncé très parfumée, qui représente 35 .
à 50 % du poids du fruit. Il est généralement autofertile. Ses rendements sont
relativement faibles, de 5 à 10 tonnes par hectare et par an. Originaire du sud
du Brésil et du nord de l'Argentine et du Paraguay, il est adapté aux régions
tropicales et subtropicales et supporte même de faibles gelées. C'est pourquoi
cette forme est la plus cultivée sous des latitudes ou des altitudes élevées,
comme en Australie et au Kenya.

Le maracuja jaune, P. edulis f. f1avicarpa, est plus vigoureux que le maracuja
pourpre. Ses feuilles et ses fleurs sont un peu plus grandes, ses vrilles sont
anthocyanées et ses fleurs plus pigmentées. Ses fruits, ronds à ovales à la sur
face lisse et jaune, sont aussi plus attrayants que ceux du maracuja pourpre ;
leur péricarpe est plus dur et leur taille supérieure - de 6 à 12 centimètres de
long sur 4 à 7 de large, pour un poids de 60 à 150 grammes. Ils sont moins
parfumés et légèrement plus acides. Les graines sont plus plates et allongées.
L'autostérilité est fréquente (BEAL, 1975), En Australie et à Hawaii, la floraison
du maracuja jaune survient dans l'après-midi alors que celle de la forme
pourpre est matinale; elle se produit également à une période différente, ce qui
n'est pas le cas au Brésil (OLIVEIRA et al., 1987), Le maracuja jaune demande de
fortes températures, entre 20 et 34 "C, et se développe mieux à basse altitude.
Ses rendements sont élevés: de 10 et 25 tonnes par hectare et par an et jusqu'à
55 tonnes dans certains cas, avec un rendement en jus de 30 à 46 %. Il est plus
résistant à la fusariose et aux nématodes. Il est d'ailleurs parfois utilisé comme
porte-greffe pour la forme pourpre. Certaines variétés de porte-greffe seraient
résistantes au passionfruit woodiness virus, PWV (VANDERPLANK, 1991),

L'origine du maracuja jaune et sa position taxonomique ne sont pas établies
avec certitude. Selon VANDERPLANK (1991), le matériel végétal actuellement
cultivé provient de quelques fruits trouvés sur un marché londonien, dont les
graines ont été envoyées en Argentine. Les descendances de ces graines ont
transité en 1915 par l'USDA (United States Department of Agriculture) aux
Etats-Unis, qui les a redistribuées en Australie et en Nouvelle-Zélande. L'amé
lioration du maracuja jaune a le plus souvent été fondée sur une sélection
massale directe dans ce matériel à base génétique étroite ou sur son hybrida
tion avec des génotypes pourpres, issus eux-mêmes d'un matériel exporté en
Australie et à Hawaii il ya plus d'un siècle. Le maracuja jaune existerait tou
jours à l'état sauvage au Brésil.

Les formes pourpre et jaune ont été fréquemment croisées et des hybrides
spontanés se rencontrent à Hawaii et en Australie. Le sens du croisement
conditionne sa réussite: P. e. f1avicarpa doit être utilisé comme mâle (BEAL,
1975), Les hybrides F] sont intermédiaires, normaux et vigoureux (NAKASONE
et el., 1967). La méiose est normale, avec la formation de neuf bivalents, mais
la fréquence des chiasmas est moindre chez l'hybride que chez les parents, ce
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qui suggère une homologie chromosomique légèrement réduite. Dans la F2' on
trouve 6 à 8 % de plantes anormales (BEAL, 1975). Ces données ainsi que les
différences dans la phénologie et l'adaptation climatique des deux formes indi
quent un début de différenciation, toutefois tempérée par le fait que des diver
gences tout aussi importantes peuvent s'observer au sein de la seule forme
pourpre au Brésil (OLIVEIRA et al., 1987).

La notion de variété est mal définie chez P. edulis. La plupart des travaux de
phytotechnie se réfèrent à deux variétés, correspondant en fait aux deux
formes, pourpre et jaune. Ainsi VANDERPLANK (1991) met-il ces deux formes
botaniques sur le même plan que des cultivars issus de sélection. Les matériels
sélectionnés dans les programmes australiens et surtout hawaiiens se sont
répandus rapidement. Les anciennes variétés clones hawaiiennes et pedigrees
décrites par ABEYSINGHE (1973) et par VANDERPLANK (1991) indiquent une base
génétique très étroite. En Australie, la base génétique n'est guère plus large, et
l'industrie dépend totalement des hybrides entre la forme pourpre et un seul
génotype jaune, maintenant disparu (WINKS et al., 1988). Le clone Possum
Purple, cultivé en Floride, est également d'origine hybride (KNIGHT, 1992).
Mentionnons encore les variétés pourpres, Maloya et Galea, créées à la
Réunion à partir d'un hybride australien, pour la première, et d'une introduc
tion de l'île Maurice, pour la seconde. Elles sont résistantes à Phytophthora
spp. et à Fusarium spp. et tolérantes à Altemaria altemata (VUILLAUME, 1992).

L'étroitesse de la base génétique de ces variétés contraste avec la variabilité
observée dans le matériel cultivé en Amérique du Sud, surtout au Brésil.
L'étude de la accessions brésiliennes a mis en évidence une variabilité consi
dérable pour l'ensemble des caractères et, plus particulièrement, pour le
poids du fruit, qui va de 26 à 78 grammes pour la forme pourpre et de 17 à
93 grammes pour la forme jaune. Le rendement en jus varie de 15 à 33 % et
le Brix de 15 à 16°, avec une valeur exceptionnelle de 18° (OLIVEIRA et al.,
1987). Certaines accessions brésiliennes de maracuja pourpre sont résistantes
aux nématodes. La variabilité observée en Amérique du Sud est liée à la pro
pagation par semis et à la pollinisation libre avec des pollinisateurs efficaces,
qui laissent jouer pleinement l'allogamie naturelle de la plante, ainsi qu'à une
sélection au champ, très douce, de type massai.

LA GRENADILLE DE MONTAGNE

La grenadille de montagne - grenadille douce, granadilla ou sweet grana
dilla -, P. ligularis, pousse encore à l'état sauvage du Mexique à la Bolivie et
au Venezuela. C'est une liane vigoureuse, à feuilles simples et cordiformes.
Son fruit est rond à ovoïde et mesure de 5 à 9 centimètres de long sur 4 à 7 de
large. Il présente une pointe qui prolonge le pédoncule et un péricarpe peu
épais, dur et cassant, brun clair à orangé, parfois violacé, avec de petites
taches ou stries claires. Sa pulpe gris clair est aromatisée, légèrement aci
dulée, très appréciée en frais. Le fruit se conserve très bien.
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Cette espèce est généralement cult ivée entre 1 400 et 2200 mètres d'altitude
près de l'équateur, avec des extrêmes à 800 et 3 000 mètres. Elle pousse à des
températures moyennes de 14 à 22 "C, avec une humidité relative de 70 %. Elle
peut supporter de courtes et très légères gelées. Elle serait tolérante aux parasites
et aux maladies des racines et du collet mais sensible au flétrissement dû à Nec
tria haematococca (anamorphe Fusarium solen ï; dans des sols mal drainés. La
durée de vie d'une plantation est de quatre à huit ans. La grenadille de montagne
commence à fleurir à partir du ge mois et à produire 75 à 80 jours plus tard. Elle
atteint un rendement de 1a à 15 tonnes par hectare et par an pour une densité
de 400 plantes à l'hectare. Son rendement en jus est de 30 % (BERNAL, 1992).

Il n'existe pas de variétés commerciales de grenad ille de montagne. Bien que
certains types supéri eurs puissent être propagés par bouturage ou par greffage,
la multiplication se fait par semis et l'allogamie de la plante maintient une
forte variabilité dans les cultures .

LA BARBADINE ET LA PASSIFLORE ATIGES AILÉES

La barbadine, P. quadrangu/aris - appelée aussi badea ou giant granadi/la - ,
est cu Itivée dans les Ant iIles et dans le nord de l'Amérique du Sud, où elle pousse
encore à l'état sauvage. C'est une liane très vigoureuse, aux fortes tiges sarmen
teuses, qui peuvent atteindre 50 mètres de long. Ses feuilles sont simples, ovales
ou ovales lancéolées, et mesurent de la à 25 centim ètres de long sur 8 à 18 de
large. Ses fleurs sont grandes, jusqu 'à 12 centim ètres; l'intérieur des Sépales et les
pétales sont bl ancs, rosés, rouges ou violets ; la couronne atteint 6 cent imètres de
long. Son fruit est vert jaunâtre , parfois teinté de rose, ovoïde à oblong. D'une
longueur de 20 à 30 centimètres et d'une largeur de la à 18 centimètres, il pèse
en moyenne 2,8 kilos (HADDAD et FIGUEROA, 1972) et peut atteindre 4 kilos. Il se
développe en 62 à 85 jours . Le mésocarpe du fruit est épais de 2 à 3 centimètres,
mou et come stible mais insipide. La pulpe est claire , blanche à orange, sucrée et
acidulée, de saveur variable mais toujours moins marquée que celle du mara
cuja. La pollinisation manuelle est souvent conseillée. Cette espèce est tolérante
à A/temaria passiflorae (MACMILLAN et GRAVES, 1992) et résistante au flétrisse
ment, mais particulièrement sensible aux nématodes et à Xanthomonas sp.
(OLIVEIRA et FERREIRA, 1991; VANDERPLANK, 1991).

Il ne semble pas qu'elle ait fait l'objet de travaux d'amélioration . On en dis
tingue cependant plusieurs types différant par la taille du fruit, l' épaisseur du
mésocarpe et son goût. HOWELL (1976) décrit deux formes courantes, l'une,
autofertile, qui donne des fruits petits - de 15 à 20 centimètres - mais nom
breux, et l'autre, qu'il appelle P. quadrangu/aris var. macrocarpa, autostérile,
dont les fruits atteignent 30 centimètres.

La passiflore à tiges ailées, P. a/ata, appelée aussi maracuja doux au Brésil,
où elle est la seconde espèce en importance économique, est très proche de
P. quadrangu/aris. C'est une liane très polymorphe, aux tiges épaisses, qua
drangulaires et nettement ailées. Ses feuilles, ovales ou oblongues, de la à
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15 centimètres de long sur 7 à la de large, sont utilisées pour l'extraction d'un
sédatif, la passiflorine. Ses fleurs, très odorantes, sont semblables à celles de
P. quadrangularis, mais plus petites - de 7 à la centimètres de large et
jusqu'à 15 centimètres chez certains cultivars ornementaux. Son fruit est ovale,
ovoïde ou pyriforme, jaune à orange vif et mesure de 8 à 15 centimètres de
long sur 5 à la de large. La pulpe est acidulée et savoureuse, ce qui explique
son succès sur le marché du fruit frais. Selon la description de cinq accessions
brésiliennes, le poids du fruit varie de 90 à 300 grammes et la teneur en pulpe,
de 17 à 26 %. Le jus, de 15 à 25 °Brix, représente de 14 à 21 % du fruit. On
observe également une variabilité dans la sensibilité au flétrissement chez
cette passiflore (OLIVEIRA et al., 1982) et certaines accessions résistantes sont
utilisées comme porte-greffe pour P. edulis (OLIVEIRA et al., 1994) . En revanche,
cette espèce est sensible aux nématodes du genre Meloidogyne et à Xantho
monas spp. (OLIVEIRA et FERREIRA, 1991). Elle peut s'hybrider avec P. edulis,
pourpre ou jaune, et avec P. quadrangularis (RUBERTE-ToRRES et MARTIN, 1974;
VANDERPLANK, 1991 ; OLIVEIRA et al., 1994).

LES CURUBAS

Les curubas - tecsos, en Equateur, et tumbos, en Bolivie et au Pérou - sont
des fruits longs, étroits, à peau molle, très communs dans les pays andins . La
principale espèce cultivée, P. mollissima, est une liane ligneuse, à feuilles pro
fondément trilobées, de 5 à la centimètres de long sur 6 à 12 de large. Sa fleur
est pendante et sa corolle est de taille très variable et plus ou moins ouverte,
avec des sépales et des pétales rose pâle à rouge vif, longs de 2,5 à 5,5 centi
mètres (planche XII, 3). La couronne est réduite à un verticille de tubercules
blancs sur fond rouge . L'hypanthium est long de 6 à 11 centimètres, large de
1 à 1,5 centimètre. Le fruit est oblong, de 6 à 15 centimètres de long sur
3 à 5 de large, avec des extrémités plus ou moins arrondies; il pèse de 50 à
150 grammes pour une moyenne de 80 grammes. Le péricarpe est jaune clair,
plus rarement vert , plus ou moins pubescent, mince et souple mais coriace.
Riche en pectine, il peut être incorporé dans le processus de transformation s'il
est en parfait état, sans taches d'anthracnose. La pulpe, qui constitue 60 % du
poids du fruit, est rose saumon à orange sombre, peu acide, très agréablement
parfumée mais le plus souvent astringente.

La plante pousse entre 2 000 et 3 000 mètres d'altitude, parfois jusqu'à
3600 mètres, à des températures moyennes de 12 à 15 "C et des humidités
relatives de 70 à 80 %. Elle ne s'adapte pas aux climats plus chauds mais elle
est sensible aux gelées prolongées. Elle entre en production vers 18 mois.
Sa culture commerciale a débuté dans les années 50. Son rendement varie
de 7 tonnes par hectare et par an, en culture paysanne (CAMPOS, 1992), à
45 tonnes, dans les meilleures conditions. Les principaux problèmes phytosa
nitaires sont l'anthracnose, qui déprécie les fruits, et les nématodes du genre
Meloidogyne. C'est une espèce allogame; son autofécondation répétée
entraîne une forte perte de vigueur (SCHOENIGER, 1986).
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L'espèce la plus proche de P. mollissima est P. tripartita, originaire de l'Equateur
et du nord du Pérou, où elle est cultivée en plantations familiales, entre 1 800 et
3500 mètres. Elle donne une curuba de 6 à 8 centimètres de long, légèrement
effilée du côté du pédoncule, jaune foncé souvent teinté de rouge, avec une
pulpe orange foncé semblable à celle de P. mollissima (ESCOBAR, 1981).

P. cumbalensis var. goudotiana - curuba bogotana ou rosy passionfruit -, ori
ginaire des Andes colombiennes, donne une curuba obovoïde, avec une peau
rouge vif et une pulpe translucide légèrement orangée, peu abondante et douce.
Elle peut être cultivée entre 1 800 et 3 000 mètres et consommée de la même
façon que P. mollissima. Sa saveur se rapproche de celle de la grenadille de
montagne. Elle est extrêmement variable et compte neuf variétés botaniques
(HOLM-NIELSEN et al., 1988). Elle est résistante aux maladies fongiques - oïdium,
anthracnose et Alternaria (SANUDO et JURADO, 1990). Elle est allogame et peut
manifester une dépression liée à la consanguinité (SCHOENIGER, 1986).

La composition chimique

La composition chimique des différentes passiflores est présentée dans le
tableau 1 (CHAN, 1980). La pulpe des passiflores possède une forte teneur en
glucides et en phosphore. Le maracuja jaune contient une quantité importante
d'amidon, de l'ordre de 2,4 %, qui augmente la viscosité du jus et gêne la
transmission de la chaleur pendant la pasteurisation et la concentration, sur
tout quand la température de gélatinisation est dépassée (IDARRAGA, 1992). Les
maracujas et la curuba ont des teneurs élevées à très élevées en provitamine A.
Les maracujas et, surtout, la curuba sont d'excellentes sources de vitamine C.
Les teneurs en riboflavine et en niacine sont également intéressantes.

Le polymorphisme des marqueurs moléculaires

Do et al. (1992) ont étudié, grâce aux marqueurs RFLP, l'ADN chloroplas
tique de deux génotypes de P. edulis, l'un sauvage et l'autre cultivé, celui de
P. e. flavicarpa, ainsi que ceux des espèces P. Iigularis, P. alata, P. caerulea,
P. coccinea, P. suberosa, P. foetida et d'hybrides intra et interspécifiques. La
taille du génome chloroplastique du maracuja a été estimée à 110 000 paires
de bases. Les formes pourpre et jaune se distinguent par trois fragments
de restriction, contre seulement un pour les deux génotypes pourpres. Le
génome chloroplastique de P. alata diffère de celui de P. edulis pour 41 % de
ses séquences, alors que celui de P. coccinea ne s'en éloigne que pour 29 %
de ses séquences. Le génome chloroplastique de P. alata a cependant une
taille proche de celle de P. edulis: 113 000 paires de bases.

Dans le cadre des études sur les passiflores andines coordonnées par l'IPGRI,
plusieurs techniques de marquage ont été mises en œuvre: isoenzymes, RFLP,
RAPD et AFLP. Les tout premiers résultats des études par RFLP montrent un
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important polymorphisme génétique pour les huit espèces étudiées à ce jour.
Deux groupes ressortent clairement : le premier, avec deux sous-groupes, cor
respond aux deux principales espèces cultivées de la section Ti/iaefoliae du
sous-genre Passif/ara, P. /igu/aris et P. meliiormis : le second est surtout
constitué d'accessions du sous-genre Tacsonia (1. Sanchez, comm. pers.), Ces
résultats sont un premier pas vers une meilleure compréhension de la structure
du genre Passif/ara.

Les espèces apparentées

L'ORIGINE DES FORMES CULTIVÉES

Le problème de l'origine des passiflores cultivées ne se pose pas dans la
mesure où elles existent toutes encore à l'état sauvage, parfois sous des formes
directement cultivables. Elles se sont souvent naturalisées dans les pays où
elles ont été introduites pour la culture. Mais nombre d'espèces sauvages dis
par aissent, parfois même avant d'avoir été identifiées, du fait de la dégradation
rapide des milieux qui les abritent, notamment les vallées andines, dont l'isole
ment a favorisé l'apparition de nombreuses espèces endémiques .
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Même les passiflores les plus cultivées semblent avoir été domestiquées
récemment. En outre, bien que les fleurs et les fruits de la passion aient été
abondamment décrits, en raison de leur symbolisme religieux, il est très diffi
cile de savoir précisément à quelles espèces se référent les documents anciens.
Les noms actuels dérivent directement des noms amérindiens rapportés dès
1582 : curubebi, badeas, chupas ...

LES ESPÈCES SAUVAGES ET ORNEMENTALES PROCHES

Le sous-genre Passif/ora

P. incarnata, espèce type du genre Passif/ora et de la section Incarnatae à
laquelle appartient P. edulis, est originaire des zones sèches du sud-est des
Etats-Unis, où elle est appelée maypop. Son intérêt réside surtout dans sa
proximité taxonomique avec P. edulis et dans la résistance de sa racine à Fusa
rium et au froid - jusqu'à -16 "C (VANDERPLANK, 1991). Elle présente de plus
une résistance à certains potyvirus auxquels P. e. flavicarpa est sensible (WINKS
et el., 1988; BIN, 1992). Dans la même section, on trouve une autre espèce
florale, P. cincinnata, dont les fruits sont parfois consommés.

P. caerulea - blue passion flower -, de la section Lobatae, est une des passi
flores ornementales les mieux connues en région tempérée, où elle a été intro
duite dès 1699. Elle est réputée pour sa résistance au froid et repart de la
racine après des hivers trop rudes. Elle donne une profusion de fruits jaunes à
orange, de la taille d'un œuf de poule, dont la pulpe rouge est comestible mais
insipide. En Afrique du Sud, elle est utilisée comme porte-greffe pour
P. edulis, du fait de sa résistance au froid, à la pourriture du collet due à Phy
tophthora et à la fusariose et de sa forte tolérance aux nématodes et aux sols
sai ins ou détrempés (TERBLANCHE et el., 1986). Mais sa tendance à rejeter au
pied pose un problème (WINKS et ei., 1988).

Parmi les espèces proches de P. liguteris, on trouve une espèce andine,
P. tiliaefolia, et deux espèces de basse altitude, P. triloba et P. palenquensis.
La distinction entre ces espèces est difficile et les trois premières sont fréquem
ment confondues. P. platyloba est une espèce peu connue, que l'on trouve en
Amérique centrale, du Guatemala au Costa Rica. Son fruit est petit - 3 à
4 centimètres de long et 1 à 2 de diamètre - avec un péricarpe dur et une
pulpe très acide (KILLlP, 1938). Elle serait cultivée en Floride (HOWELL, 1976).

Le sous-genre Tacsonia

P. mixta, ou curubito de indio, est l'espèce type du sous-genre Tacsonia. Très
polymorphe, elle se rencontre de la Bolivie au Venezuela, où elle pousse entre
1 700 et 3700 mètres d'altitude. Elle ressemble à P. mollissima et donne des
fruits ovoïdes ou oblongs de 4 à 7 centimètres de long pour 2 à 4 centimètres de
diamètre. Le péricarpe est vert à jaune plus ou moins coriace et l'arille gris, jaune
ou orange clair. Le fruit est parfois vendu sur les marchés, mais peu cultivé. Cette
espèce s'adapte facilement à des climats plus secs et plus chauds et à des alti-
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tudes moins élevées. Elle est résistante à l'anthracnose, à l'oïdium, à A/temaria
passif/orae et probablement à Me/oidogyne (ESCOBAR, 1981 ; SCHOENIGER, 1986;
SANUDO et JURADO, 1990).

Le sous-genre Manicata

Le sous-genre Manicata possède des caractéristiques morphologiques intermé
diaires entre celles des sous-genres Passif/ora et Tacsonia . L'espèce P. mani
cata donne un fruit globuleux à oblong, de 3 à 6 centimètres de long sur 3 à 4
de diamètre, dont le péricarpe, vert à maturité, est coriace et l'arille, gris ou
orangé, peu succulent (planche XII, 4). Elle se distingue des espèces du sous
genre Tacsonia par son habitat naturel situé à plus basse altitude, entre 1 500 et
2700 mètres sur les versants andins semi-arides, du Venezuela au nord du
Pérou, et par sa floraison, qui se produit en période sèche . Elle s'adapte au
climat subtropical de la Floride (HOWELL, 1976). Elle est très polymorphe, très
rustique, et résistante aux nématodes et aux maladies fongiques - anthrac
nose, oïdium et A/temaria. Elle peut servir de porte-greffe pour P. mol/issima
(SANUDO et JURADO, 1990; CAMPOS, 1992). Elle est autocompatible comme
P. mol/issima, et capable d'autopollinisation spontanée grâce au contact tem
poraire entre ses anthères et ses stigmates (ESCOBAR, 1985; GIRON, 1992).

Les croisements interspécifiques

Dans le sous-genre Passif/ora, malgré de fortes incompatibilités interspéci
fiques, de nombreux croisements ont permis d'obtenir des formes florales nou
velles. Ainsi, l'espèce P. caeru/ea a été croisée avec plusieurs espèces, dont
P. a/ata, P. quadrangu/aris, P. incamata et P. amethystina (VANDERPLANK, 1991).
De même, RUBERTE-ToRRES et MARTIN (1974) et PAYAN et MARTIN (1975) ont
obtenu 12 hybrides différents à partir de 42 croisements impliquant 7 espèces .

Pour améliorer P. edulis, on fait appel le plus souvent à son croisement avec
P. incamata. Certains auteurs ont trouvé des hybrides F, fertiles (BEAl, 1972 ;
ANDERSON, 1976; WINKS et a/., 1988), d'autres, en revanche, considèrent les
hybrides comme stéri les et ont dû recourir au doublement chromosomique
pour restaurer partiellement leur fertilité (KNIGHT, 1991). Les deux formes de
P. edu/is ont également été croisées avec P. cincinnata . Selon HOWELL (1976),
l'hybride ressemble au parent P. edu/is mais ne fleurit pas. Les hybrides
obtenus par RUBERTE-ToRRES et MARTIN (1974) sont intermédiaires et fleurissent
normalement. Leur fruit est comestible. Ces auteurs considèrent ce croisement
fertile comme particulièrement intéressant.

Les barrières Interspécifiques sont beaucoup plus faibles dans le sous-genre
Tacsonia. On observe fréquemment des hybrides interspécifiques spontanés,
impliquant des formes sauvages et cultivées, notamment entre P. mol/issima,
P. tripertite, P. cumba/ensis, P. mixta et P. pinnatistipu/a (KILLlP, 1938; ESCOBAR,
1981). Les croisements expérimentaux avec P. mol/issima comme parent
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femelle et les hybrides FI sont ferti les. Cependant, la ferri1ité baisse fortement
dans les générations suivantes, F2 et rétrocroisement (RI), du (ait d'une flo
raison ou d'une fructification réduite, qu'aggravent une mauvaise germination
des graines et une mortalité élevée (SCHOENIGER, 1986).

L'espèce P. manicata peut s'hybrider avec P. mollissima, quel que soit le sens
du croisement, et avec P. edulis, si cette espèce est utilisée comme parent
mâle. Les descendants de ces croisements sont assez fertiles (ESCOBAR, 1985).

L'amélioration variétale

Les types variétaux

On observe plusieurs stades de sélection chez les passiflores, en relation avec
la coexistence de toutes les étapes de la domestication. La plupart des espèces,
peu cultivées, voire simplement cueillies, n'ont jamais subi de sélection. Pour
les espèces cultivées dans les jardins familiaux, la mise en culture a abouti à la
création de quelques types particuliers, comme la barbadine à grands fruits,
P. quadrangularis var. macrocarpa, dont la taille du fruit est exceptionnelle.
Dans le cas d'espèces commercialisées, comme le maracuja, la grenadille de
montagne et les curubas, le producteur opère une sélection phénotypique, ou
massale, douce lorsqu'il renouvelle sa plantation par semis: il prélève alors
des graines dans un petit nombre de beaux fruits, récoltés sur une ou deux
plantes qui lui ont semblé plus performantes. Du (ait de la taille des parcelles,
l'effectif de la population est peu important et l'intensité de la sélection est
faible et ce, d'autant plus que le cycle de renouvellement de la culture est
long. Cette pratique et les échanges de matériel entretiennent une forte variabi
lité dans les populations.

Dans des régions où les cultures de maracujas sont étendues et intensives,
comme dans le Minas Gerais, au Brésil, des entreprises privées ont développé
des populations synthétiques à partir de la sélection d'une, voire de plusieurs
dizaines de clones parentaux maintenus végétativement pour former des blocs
semenciers.

Dans les pays développés - où la production commerciale s'intéresse essen
tiellement au maracuja et s'effectue souvent en conditions climatiques
suboptimales -, les programmes à court et à moyen termes visent à créer, à
sélectionner et à cloner des hybrides entre les (ormes pourpre et jaune du
maracuja; l'autofertilit é de ces hybrides devant assurer la fructification en
culture monoclonale. Ces travaux sont actuellement réalisés à partir de bases
génétiques beaucoup trop étroites pour déboucher sur des variétés vraiment
nouvelles. Des programmes à plus long terme, (ondés sur les hybridations
interspécifiques et les introgressions dans le sous-genre Passif/ora, pourraient
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remédier à cet inconvénient en élargissant la variabilité disponible. Mais, là
encore, l'insuffisance des collections de travail constitue un handicap pour
l'identification des caractères intéressants et des génotypes donneurs. La
résistance au froid, clairement identifiée chez P. incarnata et P. caerulea, et
la résistance à la fusariose, trouvée chez P. alata, font toutefois l'objet d'inté
ressants programmes d'hybridations et de rétrocroisements, dont le plus
avancé est le programme de sélection d'un matériel porte-greffe en Australie
(WINKS et al., 1988).

Les objectifs de sélection

Les principaux objectifs de sélection sont résumés dans le tableau 2. Lorsque
le greffage est pratiqué, ils peuvent être scindés en deux : les objectifs relatifs
au porte-greffe - résistances aux parasites et aux maladies des racines et du
collet - et ceux qui concernent la partie aérienne.

Les techniques d'amélioration génétique

LES MËTHODES fONDËES SUR LA REPRODUCTION SEXUËE

Une première solution économique pour la sélection des passiflores peut être
de rationaliser la sélection phénotypique du producteur et d'exploiter la varia
bilité présente dans les populations cultivées. La valeur propre des génotypes
retenus dans différents vergers est confirmée dans des essais en conditions
contrôlées, où ils sont cultivés ensemble à partir de boutures. Ainsi, l'étude de
la variabil ité génétique de 110 clones sélectionnés dans 9 vergers a mis en évi
dence des héritabilités élevées pour le rendement et la précocité. Le gain géné
tique attendu par la sélection et l'utilisation directe de 24 de ces clones était
de 29 % pour le rendement et de 89 % pour la précocité (MALUF et al., 1989).
Cette première étape ouvre la voie à une sélection fondée sur l'évaluation de
la valeur en croisement.

Dans un second temps, on procède à un test de descendances demi-frères ou
pleins frères sur une demi-douzaine d'individus par descendance. Le clonage
puis l'intercroisement des meilleurs parents peut déboucher sur la création de
populations synthétiques. La sélection se poursuit en utilisant, pour le second
cycle, les semences des meilleurs individus issus des meilleures familles
(OLIVEIRA et FERREIRA, 1991). Cette sélection intra et interfamiliale est en cours
au Brésil.

Ces méthodes sont bien adaptées à un objectif de développement régional:
elles permettent d'augmenter progressivement la qualité et la productivité,
dont le niveau actuel est généralement éloigné du potentiel des différentes
espèces. Elles ne conviennent pas, en revanche, à l'amélioration de la résis
tance aux maladies.
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Pour parvenir à des améliorations plus sensibles, et notamment pour introduire
des caractères nouveaux tels que la résistance aux maladies, il faut explorer
toute la variabilité disponible et identifier les sources de résistance. Jusqu'à
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présent, les travaux ont essentiellement porté sur l'étude des possibilités
offertes au niveau interspécifique, et rares sont ceux qui ont cherché à
exploiter la variabilité intraspécifique, pourtant très large. Ce n'est que très
récemment que les ressources génétiques des passiflores ont commencé d'être
prospectées, échantillonnées et évaluées. La constitution de collections en
champ se heurte encore à de nombreuses contraintes: l'important développe
ment végétatif des lianes - chaque plante exige de la et 25 mètres carrés
pour croître -; la difficulté de leur individualisation, qui complique le relevé
des données; la durée de l'évaluation - plusieurs années de récolte sont par
fois nécessaires pour estimer le potentiel de production d'un génotype.

La réalisation d'un schéma de croisements intraspécifiques ne pose pas de pro
blèmes particuliers, Les croisements se font aisément, la morphologie et la
physiologie florales se prêtant parfaitement aux manipulations - émascula
tion, pollinisation, étiquetage. Il faut néanmoins prendre en compte les situa
tions d'incompatibilité, ainsi que le faible taux de nouaison lié à la production
de fleurs partiellement ou totalement femelle-stériles. L'évaluation des familles
et des individus subit les mêmes contraintes d'espace, de temps et de coût que
l'évaluation du matériel de base.

Pour les croisements interspécifiques, il faut distinguer les sous-genres Passi
f/ora et Tacsonia. Chez ce dernier, tous les auteurs s'accordent sur la facilité
d'obtention des hybrides F, et sur leur intérêt potentiel - transfert de résis
tances aux maladies fongiques -, mais les stérilités et les anomalies rencon
trées par SCHOENIGER (1986) en F2 montrent que l'amélioration au niveau
interspécifique reste un processus de longue haleine. Les croisements inter
spécifiques dans le sous-genre Passif/ora requièrent souvent des techniques
particulières comme l'hormonage, qui retarde l'abscission florale, ou la
double pollinisation intra et interspécifique (PAYAN et MARTIN, 1975). La ferti
1ité des croisements et des hybrides obtenus est bien moindre.

LES BIOTECHNOLOGIES

La multiplication in vitro
La culture de tissus avait pour objectif premier de pallier les problèmes liés à la
multiplication végétative traditionnelle, notamment l'inefficacité du bouturage
dans le sous-genre Tacsonia. Elle visait également à remédier aux viroses du
maracuja.

Cette technique de micropropagation a tout d'abord été appliquée avec
succès à du matériel juvénile, avec la formation fréquente de cals et le
risque de variations somaclonales. Le matériel adulte s'est révélé, en
revanche, récalcitrant, et ce n'est que récemment que des techniques satis
faisantes de multiplication de plantes adultes, évaluées et sélectionnées au
champ, ont été mises au point. CANCINO et HOOSON (1994) ont induit la
multiplication et la croissance de bourgeons de P. e. f/avicarpa, à partir de
nœuds et de bourgeons cultivés sur un milieu de Murashige et Skoog (MS),

306



L'amélioration des plantes tropicales

avec un antibiotique, la cefotaxime, et en l'absence de régulateurs de crois
sance. Ils ont ensuite obtenu l'enracinement sur un milieu MS de base.

La culture de tissus peut également apporter une réponse au problème de la
conservation des ressources génétiques. Des protocoles sont établis afin de
mettre en place des collections in vitro en conditions de croissance minimale
pour plusieurs espèces: P. e. f1avicarpa, P. /igu/aris, P. ma/iformis, P. quadran
gu/aris, P. mollissima, P. caeru/ea, P. erythrophylla et P. cuspidifo/ia. La stabi
lité génétique du matériel conservé ou multiplié in vitro est vérifiée par des
techniques moléculaires, qui font appel aux isoenzymes, à l'ADN chloroplas
tique, à la PCR et aux RFLP (GONGORA et a/., 1994).

Les techniques de régénération, qui sont actuellement mises au point, ouvrent
la voie à la manipulation du génome, par transformation génétique ou par
hybridation somatique. Ainsi, des plantes ont été régénérées par organoge
nèse directe à partir d'explants de feuilles, de cotylédons et d'hypocotyles
chez P. e. f1avicarpa, P. amethystina, P. giberti, P. ma/iformis et P. mollissima
(CANCINO et HOOSON, 1994; DORNELAS et VIEIRA, 1994; OVALLE, 1995). La régé
nération a également été obtenue à partir de protoplastes de mésophylle, pour
P. e. f1avicarpa (O'UTRA-VAZ et a/., 1993), et de cotylédons, pour P. e. f1avi
carpa, P. amethystina et P. cincinnata, avec, dans ce dernier cas, 40 % des
plantes régénérées polyploïdes (DORNELAS et VIEIRA, 1993). Une technique
d'isolement et de culture de protoplastes de pollen de P. mollissima vient
d'être décrite (ESPINOOLA, 1995).

Les techniques de manipulation du génome

On a pu réaliser l'hybridation somatique entre P. e. f1avicarpa et P. incarnata
par électrofusion de protoplastes. L'analyse de marqueurs morphologiques,
feuilles et fleurs, et moléculaires, isoenzymes et RAPD, a confirmé la nature
hybride des plantes régénérées (OTONI et el., 1995). Leur viabilité pollinique
est très réduite: environ 15 %, contre 81 à 86 % pour les parents. Le rétrocroi
sement avec P. e. f1avicarpa est fertile, à l'inverse de son réciproque, et la plu
part des semences produites n'ont pas avorté.

Des explants de feuilles et de tiges de P. e. f1avicarpa ont été transformés au
moyen d'une souche d'Agrobacterium tumefaciens porteuse du gène nptll. Trois
plantes transgéniques ont été régénérées, puis enracinées et acclimatées (MAN
OERS et a/., 1994). L'unité de biologie végétale de l'université laver iana, en
Colombie, en collaboration avec le Plant Genetic Manipulation Group de l'uni
versité de Nottingham, au Royaume-Uni, et le Plant Pathology Department de
l'université de Floride, aux Etats-Unis, a transféré à P. e. f1avicarpa deux gènes de
protéines de potyvirus, l'un du PWV et l'autre du SMV (soybean mosaic virus).
La transformation génétique a été obtenue par l'infection de disques foliaires
avec des souches d'A. tumefaciens porteuses de l'un ou l'autre de ces gènes ainsi
que du gène marqueur nptll. La présence des gènes viraux, qui doivent conférer
aux plantes régénérées une protection contre les potyvirus, et leur expression
dans la plante sont actuellement testées par des techniques moléculaires.
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Le progrès génétique
et la diffusion des variétés

La littérature fournit très peu d'information sur la création des premières sélec
tions clonales de maracuja à Hawaii et en Australie. Certaines de ces variétés
proviennent du clonage d'individus d'élite, qui étaient parfois des hybrides
spontanés, repérés dans les parcelles de production, ce qui implique une auto
fertilité minimale ou la culture d'un mélange de clones.

Des hybrides ont ensuite été créés entre les formes pourpre et jaune, puis par
recroisements entre eux (AIIEYSINGHE, 1973). La production australienne repose
essentiellement sur les hybrides entre des maracujas pourpres et un seul clone
de la forme jaune, obtenus à la fin des années 50 . Leur avantage réside dans
leur productivité, mais ils sont sensibles à Alternaria alternata et au PWV. Leur
propagation par bouture transmet le virus. Le greffage de jeunes semenceaux
de P. edulis sur de jeunes semenceaux de P. e. f1avicarpa s'est avéré le seul
moyen d'obtenir du matériel sain. Au niveau intraspécifique, ni l'autoféconda
tion ni le croisement de retour sur P. edulis n'ont permis d'obtenir un matériel
compétitif. Le programme de sélection de greffons est actuellement limité à
l'intercroisement des hybrides à haut rendement, ou à leur croisement avec la
variété résistante Tom' s Special.

L'hybridation interspécifique entre P. edulis et P. incarnata a donné des plantes
résistantes au froid et hautement tolérantes au virus. Ces hybrides sont fertiles
et la sélection de ce matériel est en voie d'aboutir à des types commerciaux
ayant conservé la résistance au froid et la tolérance au virus. Pour les porte
greffe, la production repose sur l'utilisation de sélections de semenceaux de
P. e. f1avicarpa résistants à la fusariose, à Phytophthora et aux nématodes mais
sensibles au froid et au PWV. Un nouveau programme, fondé également sur
les hybrides interspécifiques avec P. incarnata, a été entrepris. Au stade actuel,
la meilleure sélection est la 3-19 issue de la F), qui manifeste une croissance
vigoureuse et plus précoce que les porte-greffe de P. e. f1avicarpa, mais avec
encore une forte variabilité. Sa sensibilité à la fusariose est intermédiaire entre
celle de P. edulis et celle de P. e. f1avicarpa. D'autres accessions, de P. incar
nata mais aussi de P. caerulea, sont testées pour l'hybridation avec P. e. fla vi
carpa (WINKS et al ., 1988).

En ce qui concerne la grenadille de montagne et la barbadine, aucun travail de
sélection n'est décrit dans la littérature. Pour la curuba, SCHOENIGER (1986)
décrit de manière détaillée les résultats de croisements entre P. mollissima,
P. mixta et P. cumbalensis, visant l'introgression de gènes de résistance à
l'oïdium et à l'anthracnose. Les hybrides F1 résistants sont remarquables par
leur vigueur, par la grande taille de leurs feuilles, de leurs stipules, de leurs
bractées et de leurs fleurs et par leur viabilité pollinique égale ou supérieure à
celle des espèces parentales (ESCOBAR, 1981). Cependant, la fertilité baisse
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fortem ent d ans les génératio ns F2 et RI ' pa r manque de floraison o u de fructifi
ca ti o n, aggr avée par une mauvai se ger mi nat io n et un e mortalité élevée. La
vari abilité obtenu e est co nsidérab le, entre autres pour les carac térist iques du
fruit - producti on , taill e, forme, succul ence et saveur des ari l les -, avec de
nombreux cas de tr ansgression dans les ségrégat io ns et l' app arit ion de form es
foli aires ou flor ales anorma les. L'autofécon dati on des meilleu res p lantes de la
F2 et de la Ride P. mol/issima et P. cumbalensis a donné une troi sièm e géné
rat ion , qu i se ca rac térise éga lement par une germ inat io n ano rma le, un manque
de vigueur, un e fo rte mortalité et un e va ria b i li té acc rue, avec l' apparition de
carac tères nou veaux, in connus ch ez les espèces parentales. En définitive, les
résultats de SCHOE NIGER (1986) indiquent de nombreuses di vergen ces entre
P. mol/issima et les deux autres espèces, et montrent que, malgré leur ressem 
bl ance et leur co mpat ib i l ité, l'améliorat ion pa r introgression int erspéci fique est
un e voie longue et d iffic i le.

REMERCIEMENTS. Les auteurs remercient Catherine Mathuri au pour son aide dans l'édi
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Les gombos

Serge Hamon, André Charrier

Les gombos, autrefois rattachés au genre Hibiscus, constituent aujourd'hui le
genre Abelmoschus, au sein de la famille des malvacées. Parmi les dix espèces
reconnues actuellement, deux sont cultivées pour leur fruit, qui est un légume
très populaire dans la plupart des pays tropicaux et méditerranéens: A. escu
lentus et A. caillei. Deux autres espèces, de moindre importance, font l'objet
d'une culture: A. manihot, pour ses feuilles, et A. moschatus, pour ses graines.

Aucune donnée statistique précise n'est disponible pour ces espèces auto
consommées ou destinées aux marchés locaux, mais on estime que la produc
tion mondiale de gombos est de l'ordre de 5 à 6 millions de tonnes par an, ce
qui représente environ 1,5 % de la production de légumes. En Afrique de
l'Ouest, les gombos occupent la deuxième place des productions légumières
derrière les tomates.

Les jeunes fruits du gombo sont généralement commercialisés en frais et par
fois en conserve (Etats-Unis, Grèce). Dans les régions arides, comme le Sahel,
et en Inde , les fruits découpés en tranches sont séchés au soleil et conservés
sur de très longues périodes. Ce légume fruit, apprécié dans de nombreux
pays, est utilisé comme condiment ou comme liant dans les sauces . Il a
une valeur nutritionnelle intéressante pour compléter une alimentation
déséquilibrée.
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Le fruit est en effet riche en glucides (7 à 8 % de la matière sèche), présents
essentiellement sous forme de mucilage. Il est assez pauvre erl fibres mais riche
en protéines pour un légume fruit (1,8 % de la matière sèche), l'acide aspar
tique et l'arginine représentent 10 % des acides aminés. Il contient peu de cal
cium (90 milligrammes pour 100 grammes), de phosphore (56 milligrammes) et
de magnésium (43 milligrammes), et très peu de potassium. Le gombo est assez
pauvre en vitamines mais sa valeur nutritive est honorable, loin derrière la
carotte mais devant la tomate. De plus, les graines sont une source de pro
téines (20 % de la matière sèche) et de lipides (14 %).

L'organisation évolutive

Les formes cu Itivées

A. esculentus est une plante annuelle, multipliée par graines, des régions tropi
cales, subtropicales et méditerranéennes. Ses jeunes fruits sont récoltés imma
tures, 3 à 5 jours après la fécondation (planche XIII, 1). Il leur faut environ un
mois pour atteindre la maturité complète.

Cette espèce est cultivée presque toute l'année en zone tropicale, mais elle se
développe mieux pendant la saison chaude et humide. Elle demande des tem
pératures minimales de l'ordre de 20 "C et peut être semée sur une très large
gamme de sols, mais de préférence bien drainés, bien préparés et dont le pH
est compris entre 6 et 7. Bien que la fertilisation soit rarement pratiquée, il est
recommandé d'appliquer un engrais organique (10 tonnes par hectare) avant
le semis, puis de réaliser un apport d'urée (150 kilos par hectare) et de chlo
rure de potassium (150 kilos par hectare) en deux ou trois applications. Le
semis s'effectue avec 7 à 10 kilos de semences à l'hectare, soit directement, à
raison de 3 à 4 graines par poquet, soit sur billons, avec un écartement sur la
ligne de 20 à 40 centimètres et un interligne de 50 à 60 centimètres. En culture
industrielle, il faut prévoir un arrosage tous les deux jours : une plante adulte
consomme l'équivalent de 8 millimètres d'eau par jour.

En Afrique de l'Ouest, A. esculentus est cultivé en association avec A. caillei.
Ces deux espèces se distinguent notamment par les caractères floraux et le
nombre chromosomique. A. esculentus, insensible à la photopériode, com
mence à fleurir 1 à 2 mois après le semis, qui a lieu au début de la grande
saison des pluies, en mai. Il produit pendant cette saison, d'où son appellation
« gombo de saison des pluies». A. caillei, plus tardif et photosensible - sa flo
raison intervient entre 2 et 4 mois et son cycle peut durer un an - , est connu
comme le « gombo de saison sèche », c'est-à-dire qui produit en saison sèche.
A. caillei est également plus encombrant et nécessite un écartement intra et
interligne de 75 centimètres.
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Avec un minimum d'expérience, il est aisé de différencier ces deux espèces à
leur aspect général - leur port - ou en observant le nombre et la largeur des
segments du calicule. En revanche, il est difficile, à partir d'un fruit sec et isolé
de la plante, de déterminer à quelle espèce il appartient. Quelques caractères
sont cependant discriminants comme la coloration générale du fruit sec, la
longueur et la forme du pédicelle, la striation des graines, la longueur et la lar
geur du fruit à maturité et sa pilosité (STEVELS, 1990; planche XIII, 2).

Ces deux espèces coexistent de la Guinée (HAMON et al., 1986) au Cameroun
(STEVELS, 1990), mais leur fréquence relative et le nombre de leurs variétés en
culture sont très variables selon les zones géographiques et les ethnies . Hormis
les fruits, les feuilles d'A. caillei sont parfois consommées, notamment dans le
nord-ouest de la Côte d'Ivoire.

L'espèce A. manihot, dont les fruits sont trop épineux pour être consommés,
est cultivée en Papouasie-Nouvelle-Guinée pour ses feuilles. Les plantes ont
d'ailleurs parfois perdu leur capacité à fleurir et sont multipliées par bouturage.
L'espèce A. moschatus n'a que des utilisations occasionnelles. Ses graines, à
l'odeur musquée , sont connues sous le nom d'ambrette et entrent dans la pré
paration de parfums. Elle est également utilisée au cours des rites animistes
dans le sud du Togo et du Bénin. Si l'on s'en tient à la traduction des noms
vernaculaires, elle possède le statut de plante de substitution lorsque le totem,
plante non autorisée à la consommation pour un individu, est précisément
l'une des autres espèces de gombo. Différentes formes d'A. moschatus et
d'A. manihot coexistent avec A. esculentus en Thaïlande, où A. caillei n'a pas
été rencontré (HAMON et al., 1987).

LA BIOLOGIE ET LE MODE DE REPRODUCTION

Les gombos se caractérisent par une croissance indéterminée. Leur floraison est
continue mais très dépendante des stress biotiques et abiotiques. En général, la
plante porte sa première fleur 1 à 2 mois après le semis. Pour A. esculentus, il y
a alors émission d'une fleur, uniquement sur l'axe orthotrope, tous les deux ou
trois jours. Pour A. moschatus, A. manihot et A. caillei , le nombre de fleurs
épanouies par jour, qui dépend du degré de ramification, peut être d'une quin
zaine, mais les exigences photopériodiques de ces espèces sont encore mal
connues. Le fruit est une capsule. Sa croissance est très rapide puisqu'il peut
atteindre 5 centimètres de long 3 jours après la floraison, stade de récolte le
plus fréquent pour la consommation en frais.

Les espèces du genre Abelmoschus ont toutes des fleurs hermaphrodites, dont
les pétales, le plus souvent jaunes, attirent de nombreux insectes. Leur floraison
est fugace: les fleurs s'épanouissent le matin, peu avant l'aube, et se flétrissent
au milieu de l'après-midi ; leurs pétales prennent alors parfois une couleur
rouge. Le style, long de 3 à 5 centimètres, est entouré d'une colonne staminale,
qui peut porter plus d'une centaine d'anthères (planche XIII, 3). L'autopollen
des anthères supérieures est mis en contact avec les stigmates par simple élon-
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gation de la co lonne stamin ale ou par l'intermédi aire des insectes. Ces derniers
peuvent aussi véhic uler de l'all opollen. La germi nation de l' auto pollen est tou 
jours possible - il n'y a pas d'auto-incompat ibilité -, sans qu e l'autogamie
soi t stricte pour autant. Des taux d'a l logamie très variables, de a à 69 %, ont
été observés pour A. esculentus (CHARRIER, 1984 ).

Les études menées par l' ORSTOM sur la biologie florale ont permis de préc iser
le mode de reproduct ion des gombos et le processus de leur fécondation. En
se fondant sur la classi fica tio n étab lie par CRUDEN (1976) sur la base de la part
relative des fon ct ions mâ le et femell e - mesurée par le logarithme du rapport,
par fleur , entre le nombre de grain s de po l len émis et le nom bre d'ovul es
di spon ibl es -, on a co nfirmé le mode de reproduction pré férentielle ment
autogame des gombos. Les ind ices calculés sont de 2,0 pou r A. eseu lentus et
A. caillei et de 2,2 pou r A. manihot et A. moschatus, ce qu i correspond à une
allocat ion de ressour ces reprodu ct ives caractér istique de ce mode de repro 
du ct ion (HAMON et KOECHLIN, 1991 a).

Pour ce qu i concerne le processus de fécond ation, on a montré, grâce à des
mar queurs de co loration, qu e l' autofé condation pro gressait au co urs de la
matinée. En effet, en pollinisant des variétés vertes avec du poll en provenant de
plantes rouges - coul eur dominante en F1 - , on obtient des taux d'h ybrides
différents selon l'h eure à laqu ell e l' allopollini sation a eu lieu: de nom breux
hyb rides si l' all opo llinisation est pratiquée à 6 heures du matin et presque aucun
si elle est réalisée à midi (HAMON et KOECHLIN, 1991b). La fleur du gombo assure
donc par défaut son autofécondatio n.

En cond itions naturelles, le niveau d'all ogami e dépend des facteur s éco lo
giques, de la structur e florale de la variété, c'est-à-dire de la position relative
des étamines sur la co lonne stamina le et de la vitesse de cro issance de cette
derni ère. Il est également conditio nné par les insectes transport eurs de po l len
- leur nature , leur mobilité et leur aff inité pour le nectar. La présence en
début de matinée de nombreux insectes très mob il es peut favo riser l ' all o
gam ie. L' isolement des fleur s est nécessa ire pour contrô ler l' autofécond ation et
pour garantir la pureté des variétés hybrides produites.

LA DIVERSITÉ DES FORMES CULTIVÉES

Plusieurs prospect ions ont été réali sées en Afrique et en Asie. Elles ont permis
de réunir des co llections représentatives de la diver sité des form es culti vées.
D es co llect ions sont actue l lement conservée s aux Etats-Unis pa r l'U SDA
(Uni ted States Departm ent of Agriculture), au Ni geria par le NIHORT (Na tio nal
Horti cultu ral Research lnstitute), en France par l'ORSTOM, en Côte d'I voire
par l'IDESSA (Institut des savanes), en Inde par le NBPGR (Natio nal Bureau
of Plant Genet ic Resources) et aux Phili ppines par l'!PB (lnstitute of Plant
Breeding). Grâce à l' act ion de l'IB PGR (Internation al Board for Plant Genetic
Resources), un réseau d'échange de semences a été mis en place.
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L'analyse des échantillons de l'espèce A. esculentus a mis en évidence une
répartition géographique inégale de sa variabilité morphologique et phénolo
gique. Les plantes originaires du bassin méditerranéen et de l'Inde présentes
dans la collection de l'USDA sont peu polymorphes, même si quelques
variétés, comme Pusa Sawani, sont incontestablement originales (MARTIN et sl. ,
1981). En revanche, les gombos d'Afrique de l'Ouest, cultivés de la Guinée au
Cameroun, sont très diversifiés; on rencontre dan s cette région une multipl i
cité de formes variétales, qui diffèrent par la durée de leur cycle, leurs dimen
sions et la coloration de leurs organes, en particulier celle des fruits. Chacune
est adaptée aux conditions locales de sa culture: formes naines et précoces
pour les zones sahéliennes, comme dan s la région d'Agadez au Niger; variétés
de grande taille associées au mil; variétés à cycle court semées en contre
saison sur les butte s d'igname... Leurs fruits vont du blanc au violet en passant
par différents verts et présentent des dimens ions et des formes inconnues dans
d'autres région s. Deux variétés, abondantes au Togo et au Bénin, ont des
caractéristiques remarquables: Joue d'Agouti, dont le fruit vert atteint 6 centi
mètres de diamètre, et Corne d'Antilope, au fruit long de 45 centimètres à
maturité.

La caractérisation de l'ensemble des échantillons montre que l'espèce A. cail/ei
peut être considérée comme endémique de l'Afrique de l'Ouest et du Centre .
Cette espèce côtoie A. esculentus sur trois degrés de latitude, de la zone fores
tière au sud du Sahel (HAMON et HAMON, 1992). Elle est absente du Soudan, qui
représente la limite orientale de son extension. Elle est plus photopériodique et
plus tardive qu'A. esculentus. Elle offre aux agriculteurs africains un bon moyen
d'allonger la période de production.

Sa diversité porte principal ement sur les caractéri stiques du fru it - forme,
aspect, position. On observe ainsi une fréquence non négligeable de variétés
locales dont les fruits ont une position horizontale ou retombante par rapport à
la tige, qui s'a ccompagne d'un pédicelle parti culièrement long - seule
l'espèce A. mos chatus possède des pédi celles aussi longs. La surface du fruit,
très rugueuse, est couverte de poils, qui peuvent se transformer en épines. Ce
caractère est parfoi s associé surtout en Guinée centrale, à la pré sence d'un
duvet rou x sur les graines, qu 'on ne retrouve que chez quelques introductions
d'A. manihot . Les organes végétatifs ont souvent des dimensions supérieures à
celles d'A. esculentus - hauteur en fin de cycle, diamètre de la tige, surface
foliaire, longueur des pétioles, nombre de rameaux primaires fructifères.

Le potentiel de production des plantes adultes est largement supérieur à celui
d'A. esculentus : le même jour on peut observer jusqu'à qu inze fleurs par
plante, donc quinze fruits con sommables trois jours plus tard, ce qui corres
pond, dans les conditions africaines, à l'en semble de la production moyenne
d'une plante de la variété Clemson Spineless d'A. esculentus, par exemple. "
faut toutefois pondérer ce dernier point par une plu s faible den sité potentielle
à l'hectare, due à l'encombrement des plantes.
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Le genre Abelmoschus et l'origine des gombos

LA SYSTÉMATIQUE

La systématique des gombos (tableau 1) a subi plusieurs modifications d'enver
gure quant au nom du genre et au nombre d'espèces décrites (HOCHREUTINER,

1924; VAN BORSSUM-WAALKES, 1966).

L'étude taxonomique de VAN BORSSUM-WAAlKES (1966) est à la base de la clé
de détermination en vigueur (tableau 2). Elle retient six espèces parmi les
treize proposées par HOCHREUTINER (1924). Pour trois espèces, A. crinitus,
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A. fieu/neus et A. engulosus, qui n'ont jamais posé de problèmes d'identifi
cation, aucune modification n'a été apportée. Pour deux autres, A. manihot
et A. mosehatus, morphologiquement très polymorphes, des travaux complé
mentaires sont encore nécessaires. L'espèce A. tubereu/atus, considérée par
van Borssum-Waalkes comme une forme d'A. eseu/entus, est maintenant
reconnue comme une espèce à part entière, vraisemblablement à l'origine
d'A. eseu/entus. Une nouvelle espèce, A. eai/lei, découverte par CHEVALIER

(1940) et décrite par STEVELS (1988), est actuellement identifiée; elle a été
largement étudiée par SIEMONSMA (1982a, 1982b). Si l'on souhaite utiliser
une grille botanique classique, on peut consulter le tableau 2 ou Srtva.s
(1990).

LA CYTOGÉNÉTIQUE

Les études récentes sur la cytogénétique des gombos sont rares. Le nombre
élevé de chromosomes des espèces cultivées les rendent particulièrement déli
cates. La plupart des travaux ont été réalisés sur l'espèce A. eseu/entus, pour
laquelle on a identifié huit types chromosomiques (notés par les lettres A à H),
avec des chromosomes courts, à constrictions médianes ou submédianes, et
plus rarement secondaires. Des analyses par cytométrie en flux mettent en évi
dence la petite taille de son génome.

Les dénombrements réalisés sur les espèces d'Abe/mosehus révèlent des
variations considérables du nombre de chromosomes (tableau 3). Dans le
cas d'A. eseu/entus, ces variations sont particulièrement fortes et trouvent
probablement leur origine dans le fait que l'espèce peut supporter certaines
situations d'aneuploïdie, à moins qu 'il ne s'agisse d'erreurs de comptage, vu
le nombre et la petite taille des chromosomes.

Le genre possède trois génomes de base : T pour A. tubereu/atus (n = 29),
M pour A. mosehatus (n = 36) et F pour A. fieu/ne us (n = 36) . Il apparaît
comme une série régulière de polyploïdes dont les nombres de chromosomes
(Zn) varient de 38 à 198 (figure 1).

Deux séries polyploïdes principales sont signalées au sein des espèces
A. mosehatus et A. manihot. A. mosehatus se structure en trois niveaux:
A. tuberosus (n = 19), A. mosehatus (n = 36) et A. betulilolius (n = 70). Pour
A. manihot, deux niveaux sont identifiés: A. manihot (n = 30-34) et A. tetre
phy/lus (n = 65-66) .

A. eseu/entus serait un allopolyploïde entre A. tubereu/atus et A. fieu/neus
(ou A. masehatus) et posséderait deux niveaux de ploïdie : le plus fréquent
avec 2n = 120-130, le plus rare avec 2n = 60-70, mais cette dernière observa
tion reste à confirmer.

A. eai/lei, avec 2n = 185-198, possède le nombre le plus élevé de chromo
somes et aurait une origine allopolyploïde entre A. eseu/entus, n = 62-65, et
A. manihat, n = 30-34 (SIEMONSMA, 1982b).
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Figure 7. Relations cytogénétiques entre les espèces de gombos, d'après CHARRIER

(7984).

L'ORIGINE DES FORMES CULTIVÉES

Si le centre d'origine du genre Abelmoschus semble bien se situer en Asie du
Sud-Est, où plusieurs espèces sont représentées, celui de l'espèce A. esculentus
est encore incertain. Deux hypothèses s'affrontent, et aucun élément ne
permet de trancher définitivement.

La première propose une origine indienne en se fondant sur l'aire de réparti
tion d'A. tuberculatus , originaire de l'Uttar Pradesh au nord de l'Inde. Cepen
dant, d'un point de vue linguistique, il n'existe pas de nom vernaculaire sans
crit pour cette espèce, qui n'est d'ailleurs pas décrite par les premiers
botanistes indiens.

La seconde suggère une origine est-africaine - sud de l'Egypte ou Ethiopie.
L'espèce A. ficulneus est en effet présente dans cette région et l'ancienneté de
la culture d'A. esculentus y est attestée. Dès 1216, un voyageur arabe aurait
clairement décrit ce gombo en haute Egypte sous le nom de « bamiah », terme
à l'origine des noms vernaculaires égyptien mais aussi slave, allemand, grec,
russe et turc du gombo. A partir de cette région, des formes primitives auraient
mmigré vers l'Afrique de l'Ouest puis vers l'Amérique du Sud. Dans les zones
soudano-sahélienne et guinéenne, où le gombo s'est diversifié en une multi
tude de cultivars adaptés à des milieux et des usages variés, le nom « gombo»
serait apparu par déformation de Gambie.

A. caillei, espèce endémique de l'Afrique de l'Ouest et du Centre, serait origi
naire de cette région. Elle possède le nombre de chromosomes le plus élevé et
se distingue d'A. esculentus par ses fleurs dont les segments de l'épi calice sont
plus larges et moins nombreux. SIEMONSMA (1982) propose pour cette espèce
une origine amphiploïde entre les espèces A. esculentus, à laquelle elle res
semble pour de nombreux caractères de port et de production, et A. manihot,
qui possède elle aussi des segments de l'épicalice larges et peu nombreux.

322



L'amélioration des plantes tropicales

L'intervention d'A. manihot, qui est compatible avec le nombre de chromo
somes de l'espèce, n'est cependant pas établie de manière formelle en
l'absence de populations naturelles d'A. manihot en Afrique. Les échantillons
d'herbiers de cette espèce que nous avons pu examiner sont en fait des spéci
mens d'A. caillei que des erreurs d'identification ont attribué à A. manihot. Il
est cependant possible qu'il y ait eu des introductions ponctuelles de cette
espèce en Afrique, comme il en existe pour A. moschatus au Bénin (HAMON et
CHARRIER, 1983).

D'autre part, des tentatives d'hybridations interspécifiques ont été réalisées
(HAMON et YAPO, 1985 ; FAKOTUN, 1987). Leurs résultats montrent qu'il est très
difficile d'obtenir des hybrides entre A. esculentus et A. manihot (Zn = 70),
mais que cela est relativement aisé avec A. tetraphyllus (Zn = 138). Des
recherches complémentaires sont à l'évidence nécessaires pour préciser les
relations phylogénétiques entre les espèces du genre Abelmoschus.

L' amélioration variétale

Les types variétaux

La culture du gombo repose largement sur des variétés lignées améliorées de
A. esculentus. Elles produisent des fruits sans épines dont la couleur va du
blanc crémeux au rouge violacé en passant par le vert foncé (planche XIII, 1).
La plupart des variétés ont les arêtes du fruit marquées. Les cultivateurs préfè
rent les plantes précoces, de petite taille, suffisamment résistantes aux mala
dies et aux insectes. Les variétés sont classées selon la taille de la plante, la
forme et la couleur du fruit.

Clemson Spineless est une variété sélectionnée aux Etats-Unis. Elle est très
répandue en Afrique et dans le bassin méditerranéen. La plante est entièrement
verte et atteint en fin de cycle un peu plus de 1,5 mètre. Ses feuilles sont assez
découpées. Ses fruits mesurent environ 12 centimètres à maturité complète et
présentent de 6 à 7 arêtes. Sa production commence environ 2 mois après le
semis. C'est la seule variété largement diffusée par les sociétés de production
de semences. Son inconvénient majeur, surtout en zone tropicale, réside dans
sa très grande sensibilité aux virus et aux nématodes. En Afrique tropicale, son
optimum de production se situe en contre-saison, où elle obtient un franc
succès du fait des cours très élevés du gombo à cette période. Cette variété est
très bien adaptée aux climats méditerranéen (Grèce, Turquie, Egypte) et tro
pical sec (Sénégal). Elle est plus chétive en climat tropical humide (Antilles,
Côte d'Ivoire).

Pusa Sawani est une variété de renommée internationale. Elle est issue d'un
croisement entre une variété du Bengale résistante à la mosaïque indienne et
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la variété Pusa Makhamali réputée pour la qualité de son fruit. C'est une
variété vert foncé aux fruits pentagonaux, qui atteignent la à 15 centimètres
de long à la récolte. Elle est précoce et donne sa première récolte 50 jours
après le semis . Le premier nœud fructifère se situe en position 4 à 6. Ses
feuilles sont profondément laciniées et forment de 3 à 5 lobes. Pusa Sawani
peut se semer en toutes saisons. Son rendement à l'hectare atteint 20 à
30 tonnes . Elle est tolérante à la mosaïque au cours des premières semaines
de culture et présente peu de symptômes par la suite . C'est la variété la plus
populaire en Inde.

Perkins Long Green est une variété de grande taille, très prolifique, recom
mandée pour les zones de collines. Ses fruits sont très longs, d'un beau vert, et
possèdent environ 8 arêtes. Les feuilles, grandes, avec une surface rugueuse,
présentent des lobes peu marqués et des nervures proéminentes .

Parbani Kranti est une variété résistante au yel/ow vein mosaic virus (YYMY),
qui produit dès le 55e jour après le semis. Ses fruits sont vert foncé et très
tendres. Elle serait issue, après huit générations d'autofécondation, d'un croise
ment entre Perkins Long Green et une forme d'A. manihot. Mais la description
qu'en donnent MARKOSE et PETER (1990) et l'illustration de l'espèce A. manihot
qu'ils présentent ne laissent aucun doute sur son origine hybride avec A. cail/ei.

La diversité des cultivars locaux traditionnels, notamment en Afrique subsaha
rienne, est en fait bien supérieure à celle des variétés améliorées et diffusées.
Si d'un point de vue morphologique et phénologique les cultivars originaires
du sud de l'Europe et d'Asie sont assez similaires, ceux d'Afrique sont en
revanche très diversifiés (HAMON et VAN SLOTEN, 1989, 1995). Il est d'ailleurs
difficile d'apprécier le sens que revêt la notion de variété dans le monde agri
cole traditionnel africain, où la sélection est opérée indépendamment dans
chaque région par les paysans, sans l'intervention d'un organisme officiel de
recherche ou d'enregistrement des variétés. La richesse des couleurs et des
formes du gombo alliée à son autogamie aboutit alors à une multitude de
variétés populations plus ou moins fixées, identifiées par les cultivateurs selon
un système de reconnaissance dans lequel un nom peut être attribué à plu
sieurs variétés et plusieurs noms à une seule variété.

En Afrique de l'Ouest, cette richesse variétale n'est pas répartie de manière
homogène (HAMON, 1988). Le nombre de variétés dont dispose chaque région
dépend de l'importance que l'ethnie principale accorde aux gombos. Au sud
de la Côte d'Ivoire, les Ebriés, qui sont surtout des pêcheurs, distinguent uni
quement A. esculentus, le gombo de saison des pluies , et A. cail/ei, le gombo
de saison sèche, tandis que, au sein d'un même village du nord-est du Bénin,
les Baribas identifient jusqu'à quinze variétés cultivées, parfaitement reconnais
sables à leur morphologie (HAMON et CHARRIER, 1983). Les paysans classent
leurs variétés selon des critères que la traduction des noms vernaculaires a
permis d'élucider. La dénomination est de type binominal : le premier terme
du binôme, qui signifie précoce ou tardif, permet souvent de différencier les
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deux espèces cultivées, le second fait référence, par ordre décroi ssant de fré
qu ence, à l' aspect du fruit ou de la plante, aux interd its alimentaires - dans le
cas d'A. mos chatus - ou aux plantes assoc iées (tableau 4).

Les méthodes de création variétale

Les gombos présentent deux caractéristiques intéressantes po ur la sélec tio n :
les plantes sont autoferti les et ne souffrent pas de dépression de consan guinité;
leur cycle de reproduction est court, de l'ordre de trois à cinq mois. Il est donc
très facil e de fixe r des caractères intéressants.

La voie la plus c lassique de sélec tion de cette espèce autogame se déroule
selon troi s ou quatre étapes : introducti on ou ident ifi cation d'une variété popu
lation locale présentant des caractéristiques int éressantes ; réalisation d'une
série d'autofécondations pour obtenir des lign ées fi xées; cro isements avec une
forme pr ésentant des caractères co mplémentai res (et vul gari sation directe
d'hybrides F,); éventuell ement, série de crois ements en retour sur la variété
récurrente (et diffusion de lignées améliorées).

La producti on d'hybrides contrô lés nécessite une castration (ou une stéri 1ité
mâle ) et un e pollini sati on manuell e suiv ie d 'un ensach age. L'opérati on
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manuelle est rentable car une fleur produit de nombreuses graines: chaque
capsule contient de 50 à 150 graines selon les variétés. Le rendement de
l'hybridation est en général assez bon, sauf lorsque les variétés sont sensibles à
l'émasculation, ce qui entraîne la chute des fleurs en quelques heures. Il faut
environ 250 fleurs pollinisées pour produire un kilo de semences - le poids
de 1 000 graines oscille entre 50 et 100 grammes -, ce qui correspond à une
dizaine d'heures de travail. En Inde, grâce à des lignées mâle-stériles obtenues
par mutagenèse, ce temps de travail a pu être réduit à deux heures (MARKOSE et
PETER, 1990). Une technique de pollinisation sans émasculation a été proposée
(HAMON et KOECHLIN, 1991b): elle assure une bonne production d'hybrides.

La génétique des principaux caractères quantitatifs et qualitatifs a fait l'objet
d'une synthèse (MARKOSE et PETER, 1990), dont les principales informations sont
reprises dans le tableau 5. Les caractères à hérédité simple sont rares : couleur
des différents organes, morphologie du fruit. La couleur rouge du pétiole et de
la base intérieure de la corolle et la coloration du fruit ont une hérédité simple
et biallélique. La présence de duvet ou d'épines sur le fruit, la morphologie et
le nombre de lobes foliaires (monogénique mais avec dominance incomplète)
sont également monofactoriels . La forme anguleuse ou arrondie du fruit est
digénique avec dominance de la première. L'apparente variabilité des formes
et des couleurs ne met en jeu que quelques locus polymorphes.

De nombreux auteurs ont recherché une hétérosis en réalisant des hybrida
tions entre formes éloignées. Les résultats sont très variables mais souvent
décevants. Toutefois, des croisements entre des variétés originaires des Etats
Unis et de Malaisie manifestent une bonne vigueur hybride. Celle-ci s'exprime
dans le pourcentage de germination, la précocité de floraison et les dimen
sions de la plante . Pour les variétés indiennes, une additivité stricte, avec quel
quefois une légère dominance, a été mentionnée pour la hauteur de la plante,
le nombre de fruits par plante, le délai de floraison et le nombre de ramifica
tions. L'aptitude générale à la combinaison est dans la plupart des cas prédo
minante. Cependant, quelques combinaisons spécifiques peuvent se révéler
intéressantes pour des caractères comme le nombre de rameaux fructifères, le
nombre de graines par fruit ou le diamètre et la longueur des fruits.

Les objectifs de sélection

La sélection des gombos a pour but de produire des plantes de petite taille,
moyennement ramifiées, avec des fruits lisses, de forme et de couleur attrac
tives, atteignant en quelques jours 5 à 8 centimètres de long, dimension la
plus courante lors de la vente . D'autres caractéristiques ont également leur
importance dans certaines régions: l'aspect gluant du fruit, son aptitude à la
conservation - conservé à température ambiante, le fruit a tendance à noircir
en trois ou quatre jours -, ses possibilités de déshydratation ou de congéla
tion (aux Etats-Unis) ... Enfin, la résistance aux maladies et aux insectes
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est prise en compte dans certains programmes, comme en Inde, où des for
mules interspécifiques ont été testées et, pour certaines, commercialisées.

Le gombo, comme toutes les malvacées, est en effet très sensible aux agres
sions biotiques: insectes, champignons (Fusarium solani, Phytophthora parasi
tica et Pythium, au cours de la phase d'émergence, Cercospora malayensis et
C. abelmoschi, sur les feuilles, Fusarium solani et Rhizoctonia solani, sur les
fleurs), nématodes (Meloidogyne), virus (yellow vein mosaic virus et okra leaf
curl virus). Dans la plupart des cas, un traitement fréquent, bihebdomadaire,
contre les insectes et les champignons non telluriques est efficace, mais il peut
s'avérer nocif dans la mesure où les fruits sont récoltés de manière continue,
de la floraison à la sénescence complète de la plante. La lutte contre les néma
todes est plus difficile, et passe soit par un traitement chimique ou biologique
du sol, soit par la culture en rotation avec Panicum maximum, qui permet de
limiter la population de nématodes. Quant aux viroses, en l'absence d'un trai
tement efficace, il faut recourir à des pratiques agronomiques adaptées, et en
particulier choisir la période de semis en fonction des pullulations de 8emisia
tabaci, aleurode vecteur du virus de l'enroulement des feuilles (okra leaf cur/).
Une infection au stade jeune, avant la floraison, anéantit la production
d'A. esculentus alors que A. caillei supporte mieux cette infection (MADHUSOO

DANAN et NAZEER, 1986). On peut également diminuer le taux d'infection en
entourant des parcelles unitaires d'une dizaine de mètres carrés par des
plantes de maïs. Les turbulences aériennes ainsi créées projettent les aleurodes
au pied des maïs en épargnant les gombos (J. KOECHLIN, comm. pers.).

Les potentialités de l'amélioration génétique

Les possibilités d'amélioration génétique reposent sur la diversité morpholo
gique et phénologique des cultivars traditionnels des deux espèces cultivées en
Afrique, qui représentent un continuum de formes complémentaires sur la base
de leurs cycles de production .

LA OËFINITION ET LE CHOIX O'IOËOTYPES

On peut définir les caractéristiques agronomiques d'un cultivar comme la
résultante d'une fonction complexe intégrant quatre paramètres principaux: la
précocité, la durée du phyllochrone, le nombre de rameaux et le taux de
nouaison (HAMON et sl ., 1991). La diversité des systèmes de culture rend illu
soire la recherche d'une variété adaptée à toutes les situations. Il est donc pré
férable de choisir un certain nombre de morphotypes, ou idéotypes, bien inté
grés dans les systèmes agricoles.

Pour A. esculentus on peut proposer, en Afrique tropicale, une base de trois
variétés. La première, précoce, est destinée à produire au début de la saison
des pluies ou dans la zone sahélienne. Elle doit avoir un bon rendement sur les
deux premiers mois et bien résister à la sécheresse. Cet idéotype peut être
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sélectionné en station pour la très grande précocité de floraison (30-50 jours)
quelles que soient les conditions de culture. La deuxième est une variété
maraîchère pour le marché urbain. L'idéotype en est une plante de petite taille
fleurissant avant 60 jours et dont la production est concentrée sur un mois, afin
de minimiser l'occupation du sol et le temps consacré à la récolte et de faci
liter la commercialisation . Elle doit bien répondre aux engrais et fournir une
productivité maximale, par unité de temps et de surface. La troisième variété
doit pouvoir être cultivée en association avec la plante la plus importante de la
région (mil, sorgho, igname). Pour le mil, cet idéotype est une plante de taille
élevée dont le cycle est calqué sur celui de la céréale et qui se satisfait des
conditions de culture de celle-ci .

Pour A. caillei, on ne peut appliquer le système précédent car la maîtrise du
cycle des formes les plus tardives, dont la première floraison se situe vers
90-100 jours, est délicate et peut aboutir, dans certains cas, à l'absence de
production. On peut , en revanche, faire porter la sélection sur des formes plus
précoces, de type ORSS20 ou ORS241S, fréquentes au voisinage de la fron
tière entre la Guinée et la Côte d'Ivoire. Leur port est semblable à celui
d'A. esculentus et elles sont peu sensibles aux facteurs du milieu. Très produc
tives, elles offrent la possibilité d'allonger la période de production tout en
conservant une seule période de semis. On pourrait envisager pour A. caillei
de constituer un composite de formes diversifiées susceptible de fournir une
production de bon niveau, d'une saison des pluies à la suivante. Cela repré
senterait une bonne solution pour cette espèce généralement cultivée par les
femmes autour de la case ou dans le jardin potager en association avec
d'autres légumes (tomate, aubergine, poivron .. .) pour l'autoconsommation.

L'AMËLlORATION INTRASPËCIFIQUE

Les deux facteurs déterminant la production de fruits sont la quantité de fleurs
émises et le taux de nouaison, tous deux très dépendants des conditions de
milieu. Le paramètre le mieux contrôlable est l'émission de nœuds florifères,
continue sur la tige principale. La production sur les rameaux peut être équi
valente, voire largement supérieure à celle de la tige, comme dans le cas
d'A. caillei, sans entraîner de compétition. Les caractères morphologiques et
physiologiques liés au développement, tels que la précocité de floraison, le
nombre de rameaux sur la tige et le diamètre de la tige, contribuent directe
ment au rendement. Leur comportement en croisement est additif (tableau 5).
Les croisements expriment peu de vigueur hybride. Les écarts entre la moyenne
des parents et celle des descendants F1 sont souvent inférieurs à 10 %.

L'AMËLlORATION INTERSPËClFIQUE

Des hybrides entre A. esculentus et A. caillei ont été produits . Il est aisé
d'obten ir des plantules F1, quel que soit le sens du croisement. Toutefois, ces
plantes, bien que vigoureuses et florifères, sont fortement stériles, et il est diffi-
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cile de produire les générations ultérieures et même de pratiquer les rétrocroi
sements. Cette voie, longue mais intéressante, a été suivie par les sélection
neurs indiens, pour créer la variété Parbani Kranti.

L'utilisation des espèces sauvages du genre est plus délicate. Il est parfois possible
d'obtenir des hybrides de première génération, comme entre A. esculentus et
A. tetraphyllus, mais le processus se bloque dès la deuxième génération (HAMON,
1988). Il est presque impossible d'obtenir des hybrides avec A. moschatus
(HAMON et YAPO, 1985). Les autres espèces étant rares en collection, elles n'ont
pour ainsi dire pas été testées.

Les biotechnologies

Les biotechnologies ne sont pas encore intégrées à la sélection des gombos.
Les isoenzymes, comme marqueurs de la diversité génétique, ont été peu
utilisées. Cette situation est sans doute liée au fait que les espèces cultivées
présentent un polymorphisme très restreint (HAMON, 1988). Cependant, trois
systèmes enzymatiques permettent de distinguer aisément A. esculentus et
A. caillei (HAMON et YAPO, 1985).

Aucune publication ne mentionne, à notre connaissance, l'usage des marqueurs
moléculaires en sélection assistée ou dans l'étude des phylogénies et de la diver
sité génétique. La nature très visqueuse de tous les organes des gombos rend dif
ficile l'extraction de l'ADN. Une méthode rapide et efficace permet cependant
d'obtenir de l'ADN digérable par des enzymes de restriction à partir des cotylé
dons de plantules ayant germé à l'obscurité (DE KOCHKO et HAMON, 1990).

Les progrès génétiques
et la diffusion des variétés
Les progrès génétiques obtenus pour les gombos sont très limités. Bien qu'il
existe un fort potentiel géné.tique, aucune variété nouvelle n'a été sélectionnée
depuis longtemps et les variétés diffusées à l'heure actuelle ont plus de 20 ans.
On peut avancer quelques explications, économiques et biologiques, à la rela
tive stagnation de l'amélioration des gombos.

D'une part, le marché des semences est peu développé. En Afrique et en Inde,
excepté dans les zones de maraîchage périurba in, les paysans n'achètent pas
de semences pour cette plante maraîchère destinée à l'autoconsommation ou
à la vente sur le marché local et pour laquelle il n'existe pas de système de
collecte centralisée ou de réseau de distribution. Seules quelques sociétés
américaines et européennes commercialisent des semences de gombo, généra
lement de la variété Clemson Spineless.
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Par ailleurs, les caractéristiques génétiques de l'espèce sont défavorables : haut
niveau de ploïdie et faible diversité génétique de l'espèce la plus cultivée,
A. esculentus. En fait, sauf à remanier fortement le pool génique, il n'y a pas
grand chose à attendre de la diversité propre de cette espèce: toutes les combi
naisons intraspécifiques possibles ont été testées. En outre, la culture du gombo
en maraîchage intensif comporte un risque pathologique important. En condi
tions idéales, la culture peut s'avérer très lucrative, surtout en contre-saison,
mais elle peut être catastrophique si des problèmes sanitaires surviennent.

Les perspectives de l' amél ioration
Un cycle biologique court, des fleurs de grande dimension et faciles à mani
puler, un mode de reproduction autogame, une floraison précoce et étalée,
une récolte des fruits trois jours après la floraison, une forte plus-value en
contre-saison ..., sont a priori des atouts pour l'amélioration du gombo.

Le gombo a été sélectionné il y a deux décennies aux Etats-Unis et en Inde.
Quelques variétés ont été produites et se sont rapidement imposées.
Aujourd'hui, seule la variété Clemson Spineless est largement commercialisée
à l'échelle internationale. Cependant, la diversité en culture est considérable.
En Afrique, des variétés locales , bien adaptées, voire très productives, ont été
sélectionnées, mais elles ne sont pas connues au-delà de la zone très restreinte
de leur culture. Dans certaines régions, les paysans ont sélectionné empirique
ment des types très intéressants, adaptés à la culture associée avec le milou
aux conditions écologiques extrêmes des régions subdésertiques. Certains ont
même sélectionné au sein de leur communauté plus d'une dizaine de variétés
distinctes, comme c'est le cas au nord-est du Bénin.

Les espèces cultivées, même si elles sont génétiquement peu variables, possè
dent de fortes potentialités de différenciation écotypique, qu'il serait nécessaire
de mieux valoriser sur le plan international. L'étude des espèces apparentées
sauvages, en terme de phylogénie ou de possibilités d'introgression, encore
peu développée, laisse aussi espérer de nouveaux progrès génétiques.
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L'herbe de Guinée

Michel Noirot

L 'herbe de Guinée (Panicum maximum lacq.) est une poacée pérenne cultivée
comme plante fourragère dans les pays tropicaux (DEGRAS et DOUSSINAULT, 1969 ;
GROF et HARDING, 1970; MCCOSKER et TEITZEL, 1975). Originaire de l'Afrique de
l'Est, cette plante fait partie de la flore des savanes. Elle s'est disséminée, en sui
vant les voies du commerce maritime, en Afrique de l'Ouest, en Amérique du
Centre et du Sud, ainsi que dans le Pacifique, en Australie, aux Philippines et au
Vietnam. Elle s'est souvent comportée comme une rudérale dans ces pays, où
elle a pénétré en suivant les routes. Son aire de répartition naturelle est limitée
aux régions tropicales humides par le déficit hydrique annuel. En Côte d'Ivoire,
ce déficit ne doit pas dépasser 600 millimètres (NOIROT et al., 1986b).

L'herbe de Guinée, plante en C4 , est connue pour ses potentialités de rende
ment. Sa production de matière sèche répond linéairement à l'apport d'azote
jusqu'à des doses de 600 unités par hectare et par an. Ses rythmes de coupe
peuvent être très élevés: de 10 à 12 par an. Elle présente une forte teneur en
mat ière sèche (18 à 23 %). Sa teneur en azote peut atteindre 3,4 % en période
de croissance maximale (PERNES et al., 1975; NOIROT et al., 1986b). Elle est
surtout exploitée pour l'élevage extensif ou serni-intensif (150 unités d'azote
par hectare et par an), avec une production maximale de matière sèche de
30 tonnes par hectare et par an. Les potentialités de cette espèce fourragère lui
permettent d'approvisionner un élevage intensif.
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La plupart des accessions, dont les variétés cultivées, se reproduit par apomixie
facultative (WARMKE, 1954). Avec ce mode de reproduction, les embryons se
forment à partir de cellules du nucelle et donnent naissance à des plantes
génétiquement identiques à la plante mère. Seuls quelques embryons issus de
sexualité - d'où le terme d'apomixie facultative - produisent des plantes dif
férentes appelées hors-type. L'apomixie permet de reproduire un génotype à
grande échelle, sans perte de vigueur au cours des générations de multiplica
tion (SAVIDAN, 1978). En revanche, elle limite la recombinaison aux rares
plantes issues de sexualité. L'apomixie est pseudogame : la pollinisation est
nécessaire pour le développement parthénogénétique de l'embryon (WARMKE,
1954).

L'avantage de l'apomixie pour la multiplication des variétés fourragères est long
temps resté inexploité, car les variétés apomictiques utilisées alors produisaient
peu de graines (BOONMAN, 1971 ; HUMPHREYS, 1975). Les pâturages étaient ins
tallés essentiellement par éclats de souches. La mécanisation de la récolte avec
l'emploi de la moissonneuse-batteuse conduisait à des rendements médiocres
en graines, de l'ordre de 80 kilos par hectare, mais surtout à de faibles taux de
germination, inférieurs à 20 %, selon les variétés et les lieux de production
(NOIROT et el., 1986a).

Dans les années 60 à 80, l'ORSTOM a réalisé des travaux sur la génétique et
la sélection fourragère et, dans le cas de la sélection semencière, en collabora
tion avec l'IEMvr (Institut d'élevage et de médecine vétérinaire des pays tropi
caux, intégré actuellement au CIRAD). Ils ont abouti à d'importants progrès
dans l'amélioration variétale, mais aussi dans la méthodologie d'amélioration.
Celle réussite est fondée sur une bonne connaissance de l'organisation évolu
tive, de la biologie de la reproduction et de la diversité génétique de l'espèce.
Le Brésil, avec l'EMBRAPA (Empresa Brasileira de Pesquisa Agropecu àrla), a
bénéficié des retombées les plus marquantes de ces travaux en terme de sur
faces installées, au cours des années 80.

L'organ isation évol utive

La structure et la diversité du complexe des Maximae

P. maximum appartient au complexe agamique des Maximae (COMBES, 1975;
PERNES, 1975). Ce complexe comprend trois espèces, P. maximum, P. infestum
et P. trichocladum (planche XIV, 1 et 2).

LES COMPARTIMENTS ET LES FLUX GËNIQUES

Deux prospections ont été réalisées par l'ORSTOM dans les savanes naturelles
du Kenya et de la Tanzanie en 1967 et 1969. Elles ont concerné essentielle
ment l'espèce P. maximum, qui comprend deux compartiments (COMBES et
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PERNES, 1970). Le premier renferme 93 % des plantes collectées. Il est constitué
de plantes apomictiques et polyploïdes - essentiellement des tétraploïdes
(Zn = 4x = 32) - et comprend aussi des formes hybrides entre P. maximum et
les deux autres espèces. Le second compartiment, d'effectif nettement plus res
treint, ne contient que des plantes sexuées et diploïdes (Zn = 16).

Il existe des flux géniques entre ces compartiments: la tétraploïdisation récur
rente permet le passage de gènes du compartiment sexué vers le compartiment
apomictique, tandis que l'haploïdisation naturelle conduit à des flux géniques
inverses (SAVIOAN et PERNES, 1982).

LA OlVER51TË MORPHOLOGIQUE

La diversité morphologique du compartiment apomictique est impressionnante
(PERNES, 1975; CHAUME, 1985). Elle est particulièrement spectaculaire pour la
taille des plantes, qui varie de 0,3 à 2 mètres, et de leurs organes - feuilles,
tiges et inflorescences. D'autres caractères présentent aussi une forte variabi
lité. Le port de la plante est rampant à dressé. Les feuilles, fines à larges, sont
retombantes à dressées; leur surface est glabre ou couverte de poils, duve
teuse ou non. La ramification de l'inflorescence et l'importance du verticille
sont également variables. Les épillets ont une forme normale ou tossée; leur
pilosité varie et leur couleur est verte, jaune, rouge ou violacée.

Cette diversité ne se structure pas en groupes distincts (CHAUME, 1985). Cepen
dant, des types morphologiques ont été arbitrairement définis et certains ont une
signification biologique réelle. C'est le cas des types C, d'origine interspécifique,
dont les caractères morphologiques sont intermédiaires entre P. maximum et
P. infestum (COMBES, 1975 ; PERNES, 1975).

La plus grande part de cette diversité se situe entre les populations, qui sont
souvent monomorphes, même dans le centre de diversité. Cependant, quelques
populations, comme celles de Meru-Embu et M'Gwakaethe au Kenya, formées
par la juxtaposition de plusieurs types dont le type C, présentent un fort poly
morphisme (PERNES, 1975).

La diversité morphologique du compartiment sexué est nettement moins
importante et correspond au seul morphotype grand et glabre. Chacune des
populations diploïdes est cependant caractérisable. Dans les régions à plantes
sexuées, la diversité des plantes apomictiques voisines ne diffère pas de celle
des plantes sexuées (PERNES, 1975).

LA DIVER51TË ENZYMATIQUE

La diversité génétique du compartiment diploïde sexué a été étudiée à partir de
neuf systèmes enzymatiques (ASSIENAN et al., 1993). Elle correspond à la diversité
observée chez les plantes allogames et anémophiles par HAMRICK et GOOT (1989).
Les trois quarts des locus sont polymorphes: le nombre d'allèles par locus est de
2,4 en moyenne, avec près de 20 % d'allèles rares. La diversité enzymatique
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individualise chaque population diploïde. La structure génétique du comparti
ment sexué mise en évidence avec les isoenzymes correspond à celle qui a
été observée sur des caractères morphologiques. Les allèles spécifiques de
P. infestum présentent de fortes distorsions de ségrégation. Leur présence dans
ce compartiment, en dépit de leur forte contre-sélection, confirme l'existence de
flux géniques continus qui proviennent du compartiment apomictique.

La diversité enzymatique du compartiment polyploïde apomictique est simi
laire à celle du compartiment diploïde sexué lorsque les allèles rares ne sont
pas pris en considération. Elle devient légèrement supérieure lorsque ces der
niers sont comptabilisés (ASSIENAN et NOIROT, 1995). Les allèles rares consti
tuent 40 % des allèles observés. Ils sont pour la plupart spécifiques des espèces
voisines, P. infestum et P. trichocladum. Le polymorphisme des tétraploïdes
apomictiques est maximal dans les populations où sont présents des types C et
des diploïdes sexués. Il existe un continuum entre P. infestum et les diploïdes
sexués de P. maximum.

Malgré cette diversité, aucun génotype quadruplex n'a été observé et un seul
génotype triplex a été trouvé. Ainsi, l'association entre la polyploïdie et l'apo
mixie ne conduit pas à la multiplication des génotypes les plus hétérozygotes
(ASSIENAN et NOIROT, 1995).

LA DIVERSITÉ PHÉNOLOGIQUE

La diversité phénologique a été évaluée en Côte d'Ivoire, à Man et à Adiopo
doumé. Les deux localités diffèrent légèrement par la photopériode, mais sur
tout par l'intensité des pluies et leur répartition . La floraison est en moyenne
nettement plus intense à Man en zone de savane arborée. Dans tous les cas,
les sexués ne fleurissent qu'une seule fois par an, en octobre, de façon très
homogène. Les apomictiques ont un comportement plus variable: certains
fleurissent plus ou moins toute l'année, tandis que d'autres ne fleurissent
qu'une ou deux fois . La floraison est toujours maximale en octobre, mais son
intensité est très variable : certaines plantes ont quelques inflorescences,
d'autres plusieurs centaines (NOIROT et al., 1986a). Les variétés de taille
réduite, à feuilles étroites et à petites inflorescences sont souvent plus précoces
que les types à feuilles larges et à grandes inflorescences. La durée de la flo
raison varie de trois semaines à plus de deux mois.

Les modes de reproduction

L'APOMIXIE

L'apomixie chez P. maximum est un caractère au déterminisme génétique
monogénique dominant (A). Toutes les plantes apomictiques et tétraploïdes
étudiées sont hétérozygotes simplex Aaaa, tandis que les plantes sexuées
diploïdes sont homozygotes aa. Le traitement par la colchicine de ces plantes
diploïdes donne des plantes tétraploïdes sexuées aaaa, qui peuvent être
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fécondées par le pollen d'une plante apomictique. La moitié des hybrides
obtenus est sexuée, l'autre est apomictique (SAVIDAN, 1982).

L'allèle d'apomixie devrait envahir les populations si aucun processus n'en
limitait l'expansion (PERNES, 1975). Le croisement entre plantes apomictiques,
possible grâce à la sexualité résiduelle, devrait donner naissance à des plantes
AAaa, AAAa et AAAA. Or, aucune plante ayant plus d'un allèle A n'a été
détectée chez les apomictiques naturels. Il existe deux types de dihaploïdes :
des plantes sexuées, supposées aa, et des plantes stériles avec des sacs
embryonnaires issus d'aposporie, supposées Aa (COMBES, 1975; SAVIDAN et
PERNES, 1982). Le gène ou le groupe de gènes (Iinkat) gouvernant l'apomixie se
transmet bien au niveau diploïde, mais ne peut s'y exprimer. L'hypothèse du
dosage allélique expliquerait à la fois l'absence d'apomictiques naturels AAaa,
AAAa et AAAA et la stérilité des dihaploïdes Aa (NOIROT, 1993).

L'AUTO-INCOMPATIBILlTË

Tous les diploïdes sexués manifestent une auto-incompatibilité partielle
ou complète alors que l'auto-incompatibilité ne s'exprime pas chez les apo
mictiques. Dans les descendances tétraploïdes de croisements entre plantes
sexuées et plantes apomictiques, les hybrides sexués sont autocompatibles
ou auto-incompatibles, mais tous les hybrides apomictiques sont autocom
patibles. L'apomixie réprimerait les allèles d'auto-incompatibilité, évitant
ainsi l'envahissement de la population apomictique par la stérilité mâle et sa
disparition (NOIROT et al., 1997).

L'ANDROMONOËCIE

Les épillets de P. maximum sont constitués de deux fleurs dont l'une est tou
jours hermaphrodite. La seconde est soit vestigiale, chez les plantes herma
phrodites, soit mâle, chez les plantes andromonoïques. Lorsqu'elle existe, la
seconde fleur s'ouvre de 1 à 5 jours après la première.

L'andromonoécie touche toutes les plantes diploïdes sexuées et seulement 50 %
des plantes apomictiques. Elle est gouvernée par un seul gène ou groupe de
gènes. Elle est récessive par rapport à l'hermaphrodisme. Les quelques herma
phrodites testés sont Hhhh et les andromonoïques hhhh.

La biologie florale

La biologie florale a été étudiée sur la variété ORSTOM Cl, à Adiopodoumé et
à Man, en Côte d'Ivoire.

DE L'INDUCTION FLORALE À L'ËPIAISON

Les plantes de la variété Cl semées à la fin de mars, ce qui correspond au début
de la saison des pluies à Adiopodoumé, présentent les premières manifestations
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du développement floral à la mi-juillet. L'induction de la floraison des nouvelles
talles dure un mois. Cela explique en partie l'étalement de la floraison sur plus
de deux mois chez cette variété. Environ 95 % des talles sont induites à fleurir;
les talles végétatives restantes assurent la pérennité de la plante. L'apparition des
premières talles épiées coïncide avec la fin de l'induction. Néanmoins, chez le
clone 267, naturellement dispersé le long des routes près d'Adiopodoumé,
l'induction des talles continue lors de l'épiaison (NOIROT et OLLITRAULT, 1992) .

LA RAMIFICATION PANICULAIRE

Chaque talle fertile émet théoriquement une inflorescence tous les dix jours.
Une panicule primaire apparaît à partir du deuxième nœud situé sous la pani
cule principale, le nœud A, puis une seconde panicule primaire à partir du
nœud suivant, le nœud B (figure 1). Une panicule secondaire émerge ensuite
sous la première panicule primaire, nœud C, puis une deuxième sous la
seconde panicule primaire, nœud D . Ce processus de balancier entre les
niveaux A et B est théoriquement infini. Il est à l'origine des vagues succes
sives d'épiaison (NOIROT, 1991) .

Dans la pratique, le nombre de panicules par talle fertile varie de 1 à 6. La
configuration obtenue dépend de la vigueur de la talle et de l'équilibre entre

Figure 1. Représentation schématique du processus de ramification paniculaire chez la
variété Cl.
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les nœuds A et B. Une moindre vigueur aboutit à un retard dans l'émission des
panicules. Lorsque ce retard dépasse dix jours, la ramification s'interrompt. De
même, un déséquil ibre entre les nœuds A et B provoque l'arrêt de la ramifica
tion sur l'un des deux nœuds (NOIROT, 1991). La capacité à se ramifier est une
caractérist ique génotypique : elle est forte pour le type C et nettement plus
réduite chez les diploïdes sexués.

L'ÉPIAISON

La première vague d'épi aison dure un mois, ce qui correspond à la durée
nécessaire à l'induction des talles . Elle est suivie d'une deuxième vague, qui
débute en moyenne douze jours plu s tard, puis de vagues successives qui se
chevauchent partiellement. L'épiaison se prolonge ainsi au-delà d'un mois,
mais les vagues sont de moins en moins rich es en panicules et de plus en plus
aplaties (NOIROT et OLLITRAULT, 1992).

LA FLORAISON DE LA PANICULE

A la fin de la montaison, alors que la panicul e est insérée dans la gaine, les
différents racèm es sont repl iés le long de l' axe. La position des épillets dans la
gaine détermine le jour de leur flor aison : les épillets d'un même secteur fleuri
ront le même jour. La floraison commence par les épillets situés en haut de la
gaine et se propage de manière basipète. Pour un clone donné, la vitesse de
propagation est constante et proportionnelle à la taill e moy enne des panicules .
C'est pourquoi la durée de la florai son d'une panicule est con stante, de 7 à
9 jours, quel que soit le clone. Elle est légèrement inférieure à l'intervalle qui
sépare l'épiaison de deux panicules d'une même tall e, ce qui permet d'éviter
la compétition entre ell es (NOIROT, 1992).

Sur une panicule, le nombre quot id ien d'épillets en fleur dépend de leur répar
tition dans la gaine avant qu 'ils n'en sortent. Un seul pro cessus morphogéné
tique détermine leur qu antité et leur répartit ion . Ainsi, le nombre total
d'épillets se trouve étro itement lié à la densité de ceux qui sont situés à mi 
hauteur de la gaine avant l' exsertion . De plus, il existe une hom othétie entre
les petites et les grandes panicul es, à l' intérieur d'un clone et entre les clones.
Dans ces conditions, un doublement de la taille de la panicule multipl ie par
quatre le nombre d'épillets (NOIROT, 1992).

La connaissance de la répartition des épi llets et de la vitesse de propagation de
l'anthèse permet de prévoir un maximum de flor aison 4 à 5 jours après l'appa
rition du premier épi llet fleuri. Cette prévisi on est en accord avec les observa
tions de WARMKE (195 1, 1954) et de JAVIER (1970 ).

DE LA FLORAISON AL' ÉGRENAGE

La floraison, la sortie de la gaine et la maturation des graines ont été étudiées sur
les panicules de quatre clones de P. maximum, à Man (NOIROT et OLLITRAULT,
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1996). Ce sont des processus rapides - leur durée est inférieure à dix jours -,
qui interviennent à des dates fixes et pour des durées constantes pour un clone
donné. On observe deux types de comportement floral en fonction du pourcen
tage de fleurs qui évoluent jusqu'à la formation de la graine. Soit la floraison
de la panicule affecte en sept à huit jours quasiment tous les épillets et la matu
ration des graines succède à la floraison sans la recouvrir; 20 % des fleurs
donnent alors des graines. Soit la floraison d'une panicule dure onze jours avec
un pic floral moins intense et un certain nombre d'épillets restent fermés; la flo
raison et la maturation des graines se recouvrent partiellement et seulement 5 %
des fleurs donnent des graines. Cette amplitude de 5 % à 20 % concorde avec
les valeurs données par WARMKE (1951) et correspond à celle d'une plante allo
game et anémophile (SUTHERLAND, 1986).

L'égrenage se produit dès la maturité de la graine. En Côte d'Ivoire, les graines
des variétés Cl et T58 acquièrent leur capacité germinative dans l'heure qui
précède l'égrenage.

L' amél ioration variétale

Les objectifs de l'amélioration

L'amélioration variétale porte à la fois sur la production fourragère et sur la
production semencière.

LES OBJECTIFS POUR LA PRODUCTION FOURRAGÈRE

P. maximum est avant tout une graminée fourragère. Or, la phase reproduc
tive, nécessaire à la multiplication de la variété, s'accompagne d'une diminu
tion de la qualité du fourrage: l'apparition de tiges entraîne la diminution du
taux de matière sèche et d'azote assimilable et l'augmentation du taux de refus
au pâturage. L'objectif principal du sélectionneur est donc de réduire la durée
de la phase reproductive au profit de la phase végétative.

D'autres critères de sélection dépendent de l'utilisation de la plante. Ainsi, les
variétés consommées par les ovins sont généralement plus petites avec des talles
plus fines que celles qui sont pâturées par les bovins . De plus, ces deux types
d'élevage occupent des biotopes différents et demandent donc des variétés adap
tées à chacun de ceux-ci. Chez les bovins, les objectifs divergent selon que l'on
utilise P. maximum pour produire du lait ou de la viande. Enfin, si le fourrage est
destiné à l'ensilage, sa teneur en matière sèche doit être relativement élevée.

Les objectifs diffèrent également selon qu'il s'agit d'améliorer des pâturages
naturels ou de gérer des prairies artificielles. Dans le premier cas, on recherche
des aptitudes à la compétition interspécifique et la résistance au feu. En culture
extensive, la variété doit être rustique : les fluctuations environnementales,
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climatiques et pédologiques ne doivent pas avoir une influence marquée sur
son rendement. En revanche, en régime d'exploitation intensive, il faut un bon
rendement de la transformation des apports hydriques et azotés en matière
sèche. L'association avec une légumineuse requiert un bon équilibre entre les
espèces, qui n'implique pas les mêmes qualités selon le type d'exploitation
- pâture ou coupe, pour l'affouragement ou le foin. Dans le cas de la pâture,
la surconsommation d'une espèce mieux appétible peut entraîner sa dispari
tion au sein de l'association.

Les objectifs peuvent aussi dépendre du fait que la culture fourragère est
secondaire par rapport à une autre culture. C'est le cas des exploitations sous
cocotiers, mais aussi des cultures fourragères alternant avec les cultures maraî
chères pour éliminer les nématodes du genre Meloidogyne.

LES OBJECTIFS POUR LA PRODUCTION SEMENCIËRE

La production grainière n'est pas limitée par la production florale. Si toutes les
fleurs étaient transformées en graines récoltables, la production semencière
atteindrait 3500 kilos par hectare et par an. L'obtention d'hybrides et leur
sélection pour le rendement potentiel n'est actuellement plus un problème.

Le pourcentage de fleurs qui évoluent pour donner des graines constitue le
premier caractère à améliorer. Dans le meilleur des cas, 20 % des fleurs pro
duiront de la semence chez les plantes allopollinisées et anémophiles, pour un
rendement potentiel de 700 kilos par hectare et par an. Les plantes andromo
noïques assurent un surplus de production pollinique et ce n'est pas un hasard
si les meilleurs hybrides et les clones naturels semenciers sont andromo
noïques. il est également possible de jouer sur la forme et la taille de la pani
cule afin d'améliorer l'efficacité de la pollinisation . il est toutefois inutile
d'espérer un taux de mise à graine de 90 %, sauf à transformer P. maximum en
plante autogame stricte.

La synchronisation de l'épiaison constitue le deuxième objectif de l'améliora
tion pour la production semencière. L'ensachage ne permet de recueillir que
50 % des graines produites, soit 350 kilos par hectare et par an (planche XIV, 3).
Cette faible proportion résulte de l'étalement de l'épiaison sur au moins un
mois et de la maturation rapide, en sept à huit jours, qui s'accompagne d'un
égrenage immédiat. La proportion est encore plus faible lors de la récolte à la
moissonneuse-batteuse: 85 kilos par hectare et par an (planche XIV, 4). La syn
chronisation de l'épiaison étant indépendante de son intensité, une certaine
amélioration est possible. Le choix des parents est ici très important et les croi
sements entre parents à épiaison groupée sont recommandés. On ne peut
cependant pas espérer chez cette espèce pérenne une induction simultanée de
toutes les talles pour aboutir à une épiaison groupée sur sept jours . La réduction
de l'égrenage spontané devrait améliorer les rendements.

Le troisième objectif concerne l'amélioration qualitative des semences récoltées
à la moissonneuse-batteuse. En effet, leur qualité germinative est médiocre en
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Côte d'Ivoire, où l'on relève moins de 5 % de germin ation pour ces graines,
contre 90 % pour les graines recueillies par ensachage. La baisse très impor
tante du taux de germination n'est pas due à des effets mécaniqu es, mais au fait
que les graines atteignent leur maturité physiol ogique dans les deux heures qui
précèdent l'égren age. Cependant, il existe des différences d'origine génétique
entre les clones, qui rendent possible l' amélioration. L'aptitude à la germination
dépend aussi largement de l'environnement: pour la variété T58 récoltée à la
moissonneuse-batteuse, on a observé un taux de germination presque nul en
Côte d'Ivoire alors qu'il était de 18 % au Brésil (Y. Savidan, comm. pers.).

Les bases de l'amélioration variétale

Les prospections réalisées par l'ORSTOM ont enrichi la diversité de la coll ec
tion initi ale, qui a été estimée à partir des caractères fourragers et semenciers.
La découverte de plantes sexuées et les possibilités de croi sement avec des
pl antes apomictiques ont ouvert la voie à l'am élioration génétique (PERNES et
al., 197 5). La connaissance du déterminisme génétiqu e de l'apomixie (SAVIDAN,
1982) a élargi la sélecti on clon ale aux descendances issues d'hybridations. La
probabilité d'apparition d'individus d' élit e dépend de la variabil ité des descen
dances . Elle a pu être estimée, de même qu e des paramètres génétiques
comme l'h éritabilité (CHAUME, 1985; N OIROT, 1987).

LES RESSOURCES GÉNÉTI QUES ET LEUR CONSERVATION

A la suite des prospect ions, l'ORSTOM a entrepris, dès les années 60, de
conserver les ressources génétiqu es de P. maximum. Deux modes de conserva
tion ont alors été mis en place : la coll ection de plantes au champ et la co llec
tion de semences en chambre froide.

La col lection installée à Adiopodoumé, en Côte d'Ivoire, est un bon exemple
de conservation et d'util isation de la variabil ité naturell e d'un e espèce cultivée
pérenn e. Sa conception et son entretien minimisaient les risques d'érosi on
génétique. Chaqu e échantillon était représenté par une lign e de 20 plantes
espacées de 0,5 mètr e, tandi s qu 'une distan ce de 1 mètre séparait chaque
ligne. Trois coupes par an (15 mars, 15 juillet et 15 novembre) tendaient à
faire coïnc ider les rythm es biologiqu es - alternance des phases de repos et de
développement végét atif et reprodu cteur - et les rythm es saisonniers 
saison des pluies et saison sèche. Cette col lection recevait chaque année, à la
mi-nov embre, une fertil isation phosphopotassiqu e (50 kilos de phosphore par
hectare et 100 de pot assium). Elle bénéfici ait, après chaqu e coupe, d'un
apport azoté sou s form e d'urée (50 kilos d' azote par hectare). Ces apports
étaient associés à un sarclage manuel. Un tel entretien minimisait les pertes sur
la ligne, même chez les clones les moins vigoureux: le taux moyen de morta
lit é des plantes après chaque coupe était inféri eur à 2 %0, et leur rempla cement
était assuré. Près de 800 génotyp es ont ainsi été conservés ju squ'à la fin des
années 80.
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La collection comprenait deux groupes distincts quant à leur utilisation et à
leur évolution. Le premier rassemblait 313 souches issues de prospections en
Afrique de l'Est, au Kenya et en Tanzanie, dont 21 souches diploïdes et
sexuées, 131 introductions originaires de différents instituts tropicaux de
recherche fourragère et 8 clones représentatifs de la variabilité naturelle de
l'espèce en Côte d'Ivoire. Le second groupe, ou collection de travail , était
constitué de matériel végétal créé par croisements afin d'associer l'augmenta
tion générale de la vigueur au maintien de la diversité. Il se décomposait en
quatre sous-ensembles d'après la nature, l'origine et le devenir du matériel
végétal: les hybrides diploïdes et sexués (97 clones), les hybrides tétraploïdes
et sexués (89 clones), les hybrides tétraploïdes et apomictiques (87 clones) et
un ensemble hétérogène de génotypes importants pour l'amélioration (poly
ploïdes artificiels, dihaploïdes, etc.).

La collection de base a permis de créer, dans les années 80, une banque
de semences, qui est conservée par l'ORSTOM, en France. Elle comporte
l'ensemble des souches apomictiques provenant de prospections et d'introduc
tions et les semences produites par l'intercroisement des souches diploïdes
issues de prospections ou des hybrides sexués tétraploïdes. Leurs graines sont
actuellement conservées à une température de 5 "C et à 18 % d'humidité rela
tive. Des doubles de cette collection de semences ont été déposés au ClAT,
Centro Internacional de Agricultura Tropical , en Colombie, et à l'EMBRAPA,
au Brési1 (SAVIDAN et al., 1989). De plus, une core collection constituée d'une
cinquantaine de génotypes apomictiques représentatifs de la diversité a été
transférée à l'ISRA (Institut sénégalais de recherches agricoles), au Sénégal .
Les 21 clones sexués diploïdes originaux sont actuellement conservés en serre
en France.

LA VARIABILITÉ NATURELLE UTILE

L'estimation de la diversité utile fait ressortir les caractères susceptibles d'être
sélectionnés. Elle permet aussi de choisir les clones - sélection clona le 
directement à partir du matériel prospecté et donne la valeur phénotypique de
géniteurs potentiels.

Grâce à l'analyse de la variabilité naturelle, on peut décomposer un pro
cessus comme l'épiaison en quelques composantes indépendantes sur les
quelles s'appliquera la sélection. La connaissance des relations de compen
sation montre aussi les limites de la sélection sur des caractères corrélés
négativement.

Les caractères fourragers

La diversité des caractères fourragers a été estimée au cours de deux années
d'exploitation, au Brésil (JANK et al., 1985) et en Côte d'Ivoire (PERNES et al.,
1975; CHAUME, 1985). La productivité est mesurée par la quantité de matière
sèche: elle varie de 2 à 43 tonnes par hectare et par an, de façon comparable
au Brésil et en Côte d'Ivoire.
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La qualité du fourrage est définie principalement par sa valeur alimentaire:
appétibilité, ingestibilité, digestibilité, teneur en azote. La valeur de chacun de
ces paramètres dépend en partie du patrimoine génétique de la plante et de
son état physiologique.

Comme il a été dit, la valeur alimentaire décroît lorsque la plante passe de
l'état végétatif à l'état reproducteur. En phase reproductive, la présence de tiges
provoque une diminution de l'appétibilité, on observe alors une augmentation
de la quantité de refus. La teneur plus élevée des tiges en lignine entraîne une
baisse de la digestibilité. L'ingestibilité chute du fait du ralentissement de la
digestion et d'une teneur plus faible en matière sèche dans les tiges (10 à 15 %
dans ce cas) que dans les limbes foliaires (30 à 35 % dans le même temps).
Réduire la durée de la phase reproductive améliore la qualité fourragère.

L'appétibilité de divers clones en phase végétative a été testée en Côte d'Ivoire
sur des bovins de race N'Dama. On a pu constater que les plantes glabres ou
duveteuses ont une appétibilité maximale, par opposition aux plantes à poils
durs dont la longueur dépasse 2 millimètres. La diversité de la pilosité permet
à la fois la sélection clonale pour la vulgarisation et le choix des parents pour
les croisements.

En phase végétative, qui se caractérise par l'absence de talles épiées, le taux
de matière sèche est fortement corrélé avec l'importance relative des limbes
foliaires. Il oscille entre 17 et 26 %, tandis que l'importance relative des limbes
varie de 21 % à 84 %. Ces deux taux interviennent positivement sur la digesti
bilité et l'ingestibilité (SINGH el al., 1995). Ils sont plus élevés en moyenne chez
les clones de type C, qui sont recommandés comme parents pour leur valeur
fourragère.

Les composantes de la production semencière

La diversité des composantes de la production semencière a été estimée à
Man, en Côte d'Ivoire, à partir de 50 clones tanzaniens. Elle concerne le
nombre d'épillets par panicule, le nombre d'inflorescences et le déroulement
de l'épiaison au cours de la floraison principale de septembre à octobre . Les
relations entre ces composantes ont été étudiées et la notion de rendement
potentiel en semences a été définie.

Le nombre d'épillets par panicule principale est extrêmement variable à l'inté
rieur d'un clone. Néanmoins, les différences entre clones représentent 74,4 %
de la variabilité générale (de 386 à 3 440 épillets). Cette diversité est répartie
régulièrement d'un extrême à l'autre (NoIROT, 1987). La panicule principale
porte de 2 à 3 fois plus d'épillets qu'une panicule primaire, mais l'écart entre
le nombre d'épillets de la panicule principale et celui d'une panicule primaire
dépend des clones. La récolte a lieu normalement sur la première vague de
panicules principales, mais elle peut s'effectuer sur la seconde vague - sur les
panicules primaires - si les conditions climatiques retardent la récolte. Dans
ce cas, les pertes seront d'autant plus faibles que l'écart entre le nombre
d'épillets de la panicule principale et des panicules primaires sera moindre.
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L'intensité de l'épiaison est très variable: de a à 230 panicules principales par
plante. Cette vari abilité est liée au tallage - le nombre de tall es émi ses varie
de 17 à 339 par plante - et au taux de tall es fertiles, qui osci lle entre a et
91 %. Le nombre total de pani cule s principales détermine fortement le nombre
de panicules émises lors du pi c d'épiaison et sur lesquell es devrait se réali ser
la récolte. La sélection clona le peut ainsi ne tenir compte, dans un premier
temps, que de la quantité total e de panicules principales émises.

Le déroulement de l' épiaison varie selon les clones (figure 2). L'aptitude à la
ramification sous-paniculaire opp ose les clones qui réalisent leur épiais on en
un seul pic de pani cul es principales à ceux qui , comme la variété T21, présen
tent des vagues successives d' épi aison pendant deux moi s, voire trois mois. La
précocité, mesurée par la date du maximum de la premi ère vague d'épi aison,
est stable à l'intérieur d'un clone - de 2 à 3 jours - , mais varie de la mi
septembre à la mi -octobre entr e les clones . Enfin, certains c lones émettent
50 % de leurs infl orescences principales en quatre à cinq jo urs et d'autres sur
plus de di x-huit jours. Ce délai est un facteur déterminant qu i peut réduire les
pert es pa r égrenage. L'intensit é d'é p ia ison, l' absence de remontai son , la
précoc ité et le gro upement de la première vague sont des caractéristiq ues
ind épend antes. Il est donc possible de pratiquer une sélection clonale simulta
nément sur ces quatre caractères.

Figure 2. Diversité des pro fils d 'épiaison de quatre clon es. Pour chaque clone, la vagu e
des panicules principales (--) et le profil gé néral (- - - - -) sont représentés.
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La relation entre le nombre de panicules et le nombre moyen d'épillets par
inflorescence est hyperbolique. Le produit du nombre d'épillets par le nombre
d'inflorescences est en moyenne constant. En d'autres termes, la sélection de
clones avec beaucoup de petites panicules ou peu de grandes panicules
n'affecte pas la quantité totale d'épillets (NOIROT, 1985). La taille des panicules
étant en relation avec la taille des plantes, il est possible de sélectionner des
morphotypes sans affecter la production semencière . Cette relation hyperbo
lique n'est pas stricte. La variabilité autour de la courbe représente les diffé
rences de production semencière pour un type donné (à grandes ou à petites
panicules) . Les meilleurs producteurs de semences se situent au-dessus de la
courbe. Le rendement grainier potentiel varie ainsi de a à 370 000 épillets par
plante, mais le quart des clones produit moins de 37 000 épillets.

LA VARIABILITÉ GÉNÉTIQUE DES DESCENDANCES

La variabilité génétique des descendances a été estimée sur des descendances
de 200 à 400 hybrides installés au champ avec un écartement de 1 mètre sur
1 mètre (tableau 1).

La variabilité du tallage à l'intérieur d'une descendance est impressionnante: de
24 à 728 talles par plante, pour les descendants hybrides de Cl. Elle recouvre
largement celle que l'on observe au sein de l'espèce (NOIROT, 1987). L'objectif
principal du sélectionneur est d'obtenir des descendances nombreuses et les plus
variables possibles, afin d'aboutir à des clones apomictiques d'élite. Le choix des
parents d'après leurs qualités de tallage est néanmoins possible (CHAUME, 1985).

La quantité de matière verte par plante a été évaluée 7 mois après le semis.
Elle varie alors de 300 grammes à 13 kilos au sein d'une descendance, ce qui
correspond à la variation observée dans la collection issue de prospection
(NOIROT, 1983).
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Le poids moyen d'une talle résulte de sa finesse (type morphologique), du taux
d'épiaison de la plante lors de la mesure (développement) et de sa vigueur
(métabolisme). La variabilité intradescendance est très importante. Elle dépend
aussi du parent utilisé. Le croisement de parents à talles fines donne des des
cendances plus homogènes.

Dans une descendance, la variabilité du nombre de talles fertiles est supé
rieure à celle du nombre de talles. Ainsi , les descendances hybrides de Cl
émettent de 0 à 485 panicules principales. Cette variabilité recouvre large
ment, là aussi, la variabilité observée au sein de la collection naturelle. La pro
portion de plantes qui ne fleurissent pas varie de 4,5 %, chez les hybrides du
parent Cl, à 15 %, chez les descendants de l'hybride 1A48 .

La qualité de l'induction, mesurée par le taux de talles fertiles, couvre quasiment
toute l'amplitude de 0 à 100. Les différences entre les moyennes montrent cepen
dant qu'il est possible de choisir les parents d'après leurs valeurs phénotypiques.

LES HËRITABILITËS

Le choix des parents détermine dans une large mesure la probabilité d'appari
tion d'un individu intéressant. Il dépend essentiellement des paramètres de
génétique quantitative, les héritabilités au sens large, H 2, et au sens strict, h2•

L'héritabilité au sens large représente la part de la variabilité du phénotype
imputable au génotype. Elle est estimée grâce aux différences entre les
hybrides pour le caractère étudié. Son complément à 1 correspond aux effets
de l'environnement et à ses interactions avec le génotype (plasticité). Elle
reflète aussi la grande homogénéité des conditions expérimentales. Une forte
héritabilité au sens large permet une sélection clonale efficace à l'intérieur des
descendances hybrides pour le caractère. L'héritabilité au sens strict mesure la
part des effets additifs sur la variabilité phénotypique. Elle ne peut qu'être infé
rieure ou égale à l'héritabilité au sens large. Une forte héritabilité au sens strict
indique la possibilité de choisir les deux parents d'un croisement à partir de
leurs valeurs propres. Une forte héritabilité au sens large associée à une faible
héritabilité au sens strict souligne l'importance des effets non additifs - domi
nance et épistasie. Le choix s'effectue alors sur la combinaison parentale plutôt
que sur chacun des parents pris indépendamment d'après leur valeur propre.

Les héritabilités n'ont été estimées que pour deux caractères fourragers: la
quantité de matière sèche et le taux de matière sèche. Le premier caractère
montre de fortes héritabilités au sens large (0,80) et au sens strict (0,60), alors
que le second est plus dépendant des conditions environnementales, son héri
tabilité au sens large étant de 0,44 . Dans les deux cas le choix des parents est
justifié, mais celui de la combinaison parentale est aussi important.

l.'héritabilité au sens large est égale à 0,90 pour l'intensité de l'épiaison et à
0,63 pour sa durée et sa précocité. Le choix des parents, dont l'influence repré
sente 46 % des effets génétiques, est recommandé pour la durée de la première
vague d'épiaison.
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Le nombre d'épillets par inflorescence dépend fortement du génotype, son
héritabilité au sens large est de 0,75. Les effets génétiques ont été étudiés sur
ses composantes - taille de la panicule, densité relative d'épillets -, ainsi
que sur la distance qui sépare la panicule du couvert végétal - celle-ci favo
rise l'utilisation de la moissonneuse-batteuse. Les trois caractères sont quasi
ment indépendants. Les effets génotypiques et les effets parentaux additifs sont
importants pour la taille (H 2 = 0,82 et h2 = 0,48) et pour la densité relative
(H 2 =0,77 et h2 =0,48). La sélection clonale est ainsi relativement efficace et
le choix des parents sur leur valeur propre est conseillé pour les deux premiers
caractères. En revanche, la hauteur qui sépare la panicule du couvert végétal
est nettement influencée par l'environnement (H2 = 0,38) et les effets paren
taux additifs sont inexistants.

Les clones Cl et T58, deux formes extrêmes du polymorphisme naturel, ont
été croisés avec le clone 2587. Pour l'intensité d'épiaison et le nombre
d'épillets par inflorescence, les deux descendances couvrent la majeure partie
de l'étendue du polymorphisme naturel. De plus, la relation hyperbolique
mise en évidence chez les clones naturels se retrouve chez ces descendances.
Le choix de types morphologiquement différents est possible sans nuire au ren
dement potentiel. En revanche, il est illusoire de tenter d'obtenir un clone
ayant l'intensité d'épiaison du clone Cl et la taille de panicule du clone T58.

Les méthodes d'amélioration variétale

La majeure partie des pâturages implantés en herbe de Guinée est encore consti
tuée de variétés sélectionnées au sein de la diversité naturelle de l'espèce.
Jusqu'en 1970, les plus connues de ces variétés étaient Common Guinea, Borin
quen, Gramalote, Trichoglume, Gatton Panic et Makueni (WARMKE, 1951 ;
BOONMAN, 1971 ; USBERTI et JAIN, 1978). En fait, chaque variété est un clone mul
tiplié soit par graines soit par éclats de souche et la variabilité exploitée est rela
tivement réduite.

LES SCHÉMAS DE SÉLECTION

Le choix de la méthode de sélection dépend du mode de reproduction, du carac
tère sélectionné, de l'influence du milieu, des coûts et du temps dont on dispose.

La sélection clonale de variétés apomictiques assure le court terme. Cette
méthode est efficace lorsqu'une grande part de la variabilité du caractère sélec
tionné est attribuable à la variabilité génotypique (héritabilité au sens large
élevée). La sélection clona le s'applique actuellement à la teneur en matière
sèche, à l'importance relative des limbes par rapport à la gaine et aux tiges ainsi
qu'au potentiel grainier. Son efficacité est moindre pour la vigueur en raison de
fortes interactions entre le génotype et l'environnement pour ce caractère. Elle
s'avère inefficace pour la teneur en azote lorsqu'elle est appliquée aux clones
préalablement sélectionnés pour leur productivité (NOIROT, 1983).
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Pour la sélection à moyen terme, l'am éli oration de l'herbe de Guinée s'appu ie
sur un schéma proche de la sélection récurrente (figure 3). Deux groupes ont
été créés : le premier renferme des hybrides tétraploïdes sexués, le second des
hybrides tétr aploïdes apomictiques. Pour chaque cro isement réali sé, les
meill eurs descend ants vien nent enrichir l'un ou l' autre de ces groupes en fon c
tion de leur mo de de reproduction. La dive rsité des croisements maintient la
va riabi l ité intragro upe. Cette sélect ion à moyen terme vise à enrichir ces
groupes en al lèles favor ables. Elle s'avère efficace pour améli orer les caractères
dont l'h éritabilité au sens stric t est faibl e. C'est le cas de la productivité, de
l'intensité d'é piaison et du taux de tall es fertiles, dont la variabil ité à l'intérieur
d'une descend ance est impressionnante, quel que soit le croiseme nt env isagé.

Pour une sélection à long terme, le schéma prévoit l'explo itation du comp arti
ment diploïde. Des hybrides diploïdes ont déjà été sélectionnés. L'un d'entre
eux, polyploïdi sé, a servi de parent dans un croisement avec des apomictiques.
L'acquisit ion de dihaploïdes fertiles enri chit ce pool diploïde en al lèles prove
nant du poo l apomictique. La sélection au niveau diploïde est plus efficace pour
les all èles récessifs int éressants. Il s'agi t en fait d'épou ser le fonctionnement
naturel : flux géniques entre compartiments, rôle du pool apomictique dans le
maintien de la diversité et contre-sélection d'a llè les inutiles au niveau diploïde.

Figure 3. Cycles récurrents de sélection. La sélec tion clo nale à court terme est inclu se
dans les cycles récurrents (en grisé).
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L'OBTENTION DES HYBRIDES

Pour produire les premières générations d'hybrides, les plantes sexuées (5) et
apomictiques (A) sont installées en champ sur deux rangs parallèles séparés de
0,8 mètre. Une panicule 5 est ensachée avec une panicule A au stade de
l'épiaison. La panicule mâle est extraite du sac avant son égrenage et les sacs
sont récoltés 15 jours après l'ensachage. Cette technique ne permet d'obtenir
que quelques dizaines d'hybrides par croisement (CHAUME, 1985).

Un dispositif mis au point en Côte d'Ivoire augmente considérablement
l'effectif de la descendance, qui peut atteindre le millier, voire plus. Il découle
des résultats de GLEAVES (1973) sur le taux de fécondation par du pollen exté
rieur à une parcelle. Ce taux est inversement proportionnel à la densité de
plantes et au carré de la distance qui sépare la plante de la bordure la plus
proche. Le parent apomictique, pollinisateur, est installé en grandes parcelles
denses, au sein desquelles quelques plantes sexuées sont disposées (dispositif
expérimental de type top-cross) . Les panicules du parent sexué qui ne sont pas
synchronisées avec l'épiaison du pollinisateur sont éliminées. L'ensachage a
lieu 7 jours après le maximum d'épiaison du pied femelle, tandis que la
récolte intervient une semaine plus tard. Le taux d'hybrides provenant de polli
nisations étrangères est inférieur à 2 % dans le pire des cas - hybridations
effectuées dans une zone de culture intensive de cette espèce (NOIROT, 1987).
Cette technique a été reprise au Brésil (5AVIDAN et sl., 1989).

LA SËLECTION DES HYBRIDES

La technique présentée a été mise au point et utilisée en Côte d'Ivoire. La
sélection des hybrides pour les caractères fourragers a été réalisée par
l'OR5rOM à Adiopodoumé, où le climat est humide (2000 millimètres d'eau
par an et moins de trois mois de saison sèche). La sélection pour les caractères
semenciers a été effectuée conjointement par l'OR5rOM et le CIRAD sur la
station de l'IDE55A (Institut des savanes) à Bouaké, en zone de savane arborée.

Les descendances sont installées en plantes isolées espacées de 1 mètre sur
1 mètre. Durant la première année, elles restent soumises à la pression de
sélection naturelle, sans irrigation, ni fumure, ni traitements phytosanitaires.

On procède à un premier choix d'hybrides à la fin de la première année, après
une coupe de régularisation. Ce choix est fondé sur un seul critère: la vitesse
de repousse 4 jours après coupe. Il existe en effet une bonne corrélation entre
la matière sèche produite au cours de ces quatre jours et la matière sèche pro
duite après un mois. Ce premier tri permet de retenir une quarantaine
d'hybrides, soit un taux de sélection de 5 %.

Les hybrides issus de ce premier tri visuel sont testés sur un an dans un essai
fourrager présélectif installé sur une jachère de Pueraria . Les conditions sont
semi-intensives - 200 unités d'azote par hectare et par an, exploitation toutes
les 6 à 7 semaines selon la saison et indépendamment du stade phénologique,
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pas d'irrigation. Chaque hybride est représenté par quatre lignes randomisées
de la plantes. Trois variétés témoins sont alors utilisées: Common Guinea et
deux variétés de l'ORSTOM, Cl et T58. Les hybrides dont la productivité et la .
qualité fourragère - taux de matière sèche et de limbes - sont supérieures
ou égales à celles des deux variétés témoins de l'ORSTOM sont retenus pour
une seconde comparaison en parcelles de 100 mètres carrés avec répétitions
et sur deux ans.

Les hybrides dont la productivité et la qualité fourragère sont supérieures aux
deux variétés témoins de l'ORSTOM sont testés pour leur production semen
cière pendant trois ans. Les essais de production semencière sont réimplantés
chaque année, entre avril et mai, à une densité de 1 mètre sur 1 mètre. Ils sont
récoltés par ensachage lors de la floraison principale, de septembre à octobre.

Les gains actuellement réalisés

Grâce aux prospections menées en Afrique et aux collections conservées en
Côte d'Ivoire, d'importants progrès ont été accomplis sur le plan tant fourrager
que semencier. Les variétés hybrides actuellement vulgarisées, comme 2A4,
2A5 et 2A22, produisent, en conditions semi-intensives, entre 30 et 35 tonnes
de matière sèche par hectare et par an. Cela représente un gain de 100 % par
rapport à la variété Common Guinea. Leurs quai ités fourragères sont parti
culièrement intéressantes: leur taux de matière sèche est de 17 % à 26 % lors
de fauches toutes les quatre semaines.

Leur feuillage (limbes) représente 80 % de la matière sèche exportée, tandis
que leur période de montaison et de floraison est réduite à deux mois par an.
Mais le progrès le plus sensible concerne la production semencière par ensa
chage qui, entre 1975 et 1986, est passée de 99 kilos par hectare avec 24 % de
germination à plus de 250 kilos par hectare avec 75 % de germination. La
variété de l'ORSTOM dont la production semencière est la plus forte est actuel
lement le clone naturel T58. Cependant, ses meilleurs descendants hybrides,
qui sont en cours de sélection, ont des productions égales ou supérieures.

De telles variétés pérennes et rustiques sont adaptées aux conditions d'envi
ronnement de la Côte d'Ivoire et répondent aux exigences des éleveurs. Leur
diversité permet, en outre , des utilisations variées. Les structures ivoiriennes de
développement les exploitent aussi bien pour l'élevage bovin que pour la pro
duction des ovins. Certaines de ces variétés, comme la variété Cl, conviennent
aussi aux systèmes d'élevage sous cocoteraies.

D'autres pays, comme le Sénégal et le Brésil , bénéficient maintenant de ce
matériel génétique. Au Brésil, une collaboration entre l'EMBRAPA et l'ORSTOM
a abouti à la vulgarisation de la variété T58 et à la mise en place d'un pro
gramme d'hybridation (JANK et al., 1985; SAVIDAN et al., 1989). Les variétés Cl
et T58 sont également diffusées en Asie du Sud-Est à partir de la Thaïlande, par
le CIRAD.
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L'hévéa

André Clément-Demange, Hyacinthe Legnaté,
Marc Seguin, Marc-Philippe Carron,
Vincent Le Guen, Thierry Chapuset,
Dominique Nicolas

L'hévéa est un arbre cultivé en région tropicale humide sur 7 à 8 millions
d'hectares. Par une incision de l'écorce, qu'on appelle la saignée, on obtient
l'écoulement d'un latex contenant des particules de caoutchouc. Les variétés
d'hévéa sont des clones de greffe conservés et multipliés en jardins à bois de
greffe (planche XV, 1 et 2). Les plants greffés, préparés en pépinière, sont
plantés à une densité d'environ 500 arbres par hectare. La mise en saignée
intervient entre 5 et 7 ans, lorsque les troncs atteignent, à 1 mètre du sol,
une circonférence de 50 centimètres. La saignée est pratiquée 5 à 10 fois par
mois pendant vingt à trente-cinq ans; J'écoulement du latex est interrompu
par un phénomène de coagulation, sa régénération est assurée par l'activité
métabolique des cellules laticifères spécialisées (JACOB et al., 1995a). La pro
duction peut être stimulée par des applications périodiques d'un produit
générateur d'éthylène sur le panneau de saignée. Le latex est collecté en
plantation et transporté vers les usines locales de séchage. Le caoutchouc est
ensuite exporté vers les zones de transformation finale, proches des marchés
de consommation.

La production mondiale de caoutchouc naturel atteint aujourd'hui 5,7 millions
de tonnes, malgré la concurrence des caoutchoucs de synthèse. Un kilo de
caoutchouc se vend en moyenne 1 dollar us. L'Asie produit plus de 90 % du
caoutchouc naturel, avec en tête la Thaïlande, l'Indonésie et la Malaisie.
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L'Afrique fournit environ 6 % de la production mondiale et l'Amérique latine,
région d'origine de l'hévéa, seulement 2 % du fait des problèmes phytosani
taires rencontrés dans les plantations sur ce continent. Le caoutchouc naturel
est utilisé pour les trois quarts dans l'industrie du pneumatique (automobile,
camion, avion), où il représente près de 40 % du caoutchouc consommé.
Son faible échauffement interne, sa grande élasticité, sa bonne capacité
d'adhérence et sa durabilité le rendent indispensable dans de nombreuses
appl ications.

La sélection de l'hévéa a débuté en Asie, dans les années 20. En Malaisie, le
RRIM (Rubber Research Institute of Malaysia) sélectionne des clones depuis
1925, date de sa création . Certains d'entre eux sont aujourd'hui largement
plantés dans le monde. La compagnie privée Prang Besar, du groupe Harrison
et Crossfield, a produit des clones et des géniteurs de grande valeur. Le RRII
(Rubber Research Institute of lndia), en Inde, et le RRISL (Rubber Research Insti
tute of Sri Lanka), au Sri Lanka, mènent également depuis de nombreuses
années des programmes de sélection . Les instituts français ont conduit des
recherches sur l'amélioration de l'hévéa, d'abord au Vietnam et au Cambodge,
dans les années 30, puis à partir de 1954 en Côte d'Ivoire, où l'IRCA (Institut de
recherches sur le caoutchouc en Afrique) a été fondé. Depuis les années 90, la
création de clones se poursuit en Côte d'Ivoire, grâce à une collaboration entre
l'IDEFOR (Institut des forêts) et le CIRAD . En Amérique du Sud, des compagnies
privées, comme Ford et Firestone, et des instituts publics brésiliens, tels que
l'IAN (lnstituto Agronômico do Norte) , ont tenté sans grand succès d'obtenir
des clones à la fois productifs et résistants à la maladie sud-américaine des
feuilles. Cet objectif est actuellement repris dans les plantations Michelin du
Brésil, en coopération avec le CIRAD.

Les instituts de recherche, fédérés à l'échelle internationale par l'IRRDB (Inter
national Rubber Research and Development Board), coordonnent leurs acti
vités lors de réunions régulières.

L'organisation évolutive

L'espèce cultivée

Le genre Hevea, de la famille des euphorbiacées, est originaire d'Amazonie. Il
compte dix espèces dont une seule est cultivée, Hevea bresiliensis. L'hévéa
natif et non exploité mesure 1 à 2 mètres de circonférence et 25 à 30 mètres
de hauteur, mais en plantation, l'arbre greffé, saigné précocement, n'atteint
pas de telles dimensions.

Longtemps exploité à l'état naturel en Amazonie, l'hévéa n'a été mis en culture
qu'à partir de la fin du XIXe siècle en Asie, en réponse à une demande crois
sante de caoutchouc liée au développement de l'industrie du pneumatique. Ce
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n'est en effet qu'après 1876 que s'établit une économie de plantation à partir
de graines collectées par Wickham sur la rivière Tapaj6s, dans l'actuel Etat du
Para au Brésil (SERIER, 1993). Ces quelque 70000 graines, dont 4 % seulernent
parviennent à germer dans le jardin botanique de Kew en Angleterre, et le mil
lier de plantules récoltées par Cross dans la région de Belém sont à la base
des plantations réalisées ensuite au Sri Lanka, en Malaisie et à Java. D'autres
importations de graines à partir du Brésil seraient à l'origine de l'extension de
la culture de l'hévéa en Indonésie, au Vietnam, au Cambodge et en Afrique
centrale (DEAN, 1987).

A partir des années 50, des prospections sont organisées et aboutissent à de
nouvelles importations de matériel depuis le Brésil. En Malaisie, le RRIM réa
lise des transferts en 1951-1952 puis en 1966 (ONG et TAN, 1987) et une pros
pection en 1995 . En Côte d'Ivoire, l'IRCA importe des clones résultant de la
sélection d'arbres natifs de la forêt lors d'une prospection franco-brésilienne
effectuée en 1974 et y transfère, en 1985, une partie des collections consti
tuées par Schultes en Colombie. Enfin, en 1981, l'IRRDB organise une pros
pection internationale au Brésil sur l'aire de répartition d' H. brasi/iensis, qui
comporte 60 localités réparties dans 15 districts et 3 Etats : l'Acre, le Rondônia
et le Mato Grosso (figure 1).

Figure 1. Origine géographique des clones d'hévéa collectés par Wickham, par Shultes
et lors de la prospection de l'IRRDB.
AC : Acre i RO : Rondônia; MT : Mato Grosso.
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LA BIOLOGIE ET LE MODE DE REPRODUCTION

L'hévéa est une plante monoïque, préférentiellement allogame. Sa fertilité
femelle et son taux de nouaison sont très faibles, ce qui constitue un obstacle
majeur pour la sélection fondée sur la recombinaison génétique.

Sa pollinisation et sa fécondation ont fait l'objet d'études histologiques et expéri
mentales (LECONTE, 1983). Le taux de nouaison varie considérablement selon les
clones pollinisés, mais aussi selon les conditions d'environnement. Les gaméto
genèses mâle et femelle se déroulent normalement, à l'exception de celles de
certains clones, comme GT1, pour lequel une stérilité mâle a été mise en évi
dence. Le pollen est peu abondant, relativement collant et donc peu mobile; il
perd rapidement son pouvoir germinatif et ne se conserve pas. La pollinisation
naturelle est entomophile. On observe une forte auto-incompatibilité, qui rend
difficile la réalisation d'autofécondations contrôlées. On ignore si les obstacles à
la nouaison sont de nature pré ou postzygotique.

Le fruit de l'hévéa contient généralement de 3 à 5 graines, qui mesurent de 1 à
5 centimètres et pèsent 2 à 5 grammes. Lors de la déhiscence du fruit, les
graines sont projetées à une distance de la à 20 mètres. Les graines sont de
type récalcitrant: leur pouvoir germinatif diminue rapidement et devient nul
au bout de quelques semaines. En plantation, elles sont utilisées pour produire
les porte-greffe.

LA VARIABILlTË GËNËTIQUE

La prospection de l'IRRDB offre, par le volume des accessions collectées et par
la connaissance précise de leur origine géographique, la possibilité d'une ana
lyse rigoureuse de la variabilité de l'hévéa. Elle se prête également à des
études comparatives avec d'autres collections, en particulier le groupe cultivé
Wickham, la collection réunie par Schultes et la prospection Madre de Dios
Firestone réalisée au Pérou.

La diversité morphologique

Les descripteurs morphologiques - foliaires essentiellement -, très sensibles
aux effets du milieu, permettent cependant de situer une grande part de la
variabilité phénotypique (42 %) entre les accessions d'une même localité de
prospection. Néanmoins, l'Acre se distingue des deux autres Etats, le Rondônia
et le Mato Grosso (LESPRIT, 1986).

La variabilité isoenzymatique

L'analyse isoenzymatique de la population IRRDB, qui porte sur 14 locus poly
morphes, distingue nettement les provenances du Mato Grosso du reste de la
prospection (CHEVALLIER, 1988). Les accessions du district Vila Bella du Mato
Grosso (MTNB) tendent à se rattacher à celles du Rondônia (figure 2).

L'analyse révèle une forte hétérozygotie dans les populations prospectées
comme dans le groupe Wickham, quoique plus restreinte au sein de ce dernier.
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Figure 2. Représent ation graphique du premier plan d'analyse factorielle des corres
pon dances po ur les clones d 'hévéa cultivés Wickham et sauv ages : en haut, variation
des alloenzymes, en bas, variation des bandes RFLP, d'après BESSE et al. (7994).
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On trouve 67 allèles pour 14 locus polymorphes dans la population IRRDB
contre 35 pour 11 locus polymorphes dans le groupe Wickham. Aucun allèle
n'est spécifique du groupe Wickham, ni de l'un ou l'autre des trois Etats de la
prospection de l'IRRDB. Le groupe Wickham est relativement proche de la
population du Mato Grosso (CHEVALLIER, 1988; SEGUIN et al., 1995).

En revanche, la collection Schultes présente des allèles rares, spécifiques d'une
autre espèce du genre Hevea, H. benthamiana. On y observe d'ailleurs des
arbres de type benthamiana, ce qui n'est jamais le cas pour la population
IRRDB. Les fréquences alléliques dans la population Schultes sont également
assez différentes de celles de la population IRRDB (CHEVALLIER et al., 1988).

Le marquage du génome nucléaire

L'étude de diversité réalisée par RFLP confirme l'enrichissement génétique
apporté par le matériel de prospection, la structuration de la diversité liée à
l'origine géographique des accessions et la proximité entre le groupe Wickham
et les accessions du Mato Grosso (figure 2). Elle met en évidence une diffé
rence beaucoup plus nette entre l'Acre et le reste de la prospection (BESSE,
1993; SEGUIN et al., 1995).

La synthèse des informations issues de l'ensemble de ces études conduit à dis
tinguer six groupes: le groupe Wickham, le groupe Schultes et les quatre
groupes de la prospection IRRDB, Aml (les districts ouest de l'Acre, ACrr et
AC/F), Am2 (les districts est de l'Acre, AC/B, AC/S et AC/X), Am3 (les six dis
tricts du Rondônia et le district Vila Bella du Mato Grosso, MT/VB), Am4 (les
autres districts du Mato Grosso, MT/A, MT/C et MT/IT).

Le marquage du génome cytoplasmique

Les études conduites sur le génome chloroplastique de la population 1RRDB
révèlent un très faible polymorphisme. L'analyse de la diversité du génome
mitochondrial, réalisée sur l'ensemble des collections par RFLP, a quant à elle
abouti à la construction d'un arbre phylogénétique, qui présente une ressem
blance partielle avec la structure obtenue d'après les études du génome
nucléaire. Il est intéressant de noter que la seule différenciation observée au
sein du groupe Wickham concerne le clone GT1, qui est mâle-stérile (Luo
et al., 1995). Cette structuration est analogue à celle qui a été obtenue en
comparant les séquences d'un fragment d'ADN mitochondrial hautement
polymorphe (Luo et BOUTRY, 1995).

Les espèces sauvages du genre Hevea

Le genre Hevea comprend dix espèces: H. benthamiana, H. brasiliensis,
H. camargoana, H. camporum, H. guianensis, H. microphylla, H. nitida,
H. pauciflora, H. rigidiioli« et H. spruceana (SCHULTES, 1990). Sept espèces
se rencontrent dans la région du haut Rio Negro, considérée comme le
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centre d'origine du genre . L'espèce H. brasiliensis se trouve en dehors de ce
centre, sur le haut Rio Madeira, où cinq autres espèces sont représentées.

Toutes les espèces du genre Hevea sont de type diploïde et possèdent 36 chro
mosomes (2n = 2x = 36). Selon diverses observations cytologiques, le genre
serait amphidiploïde, avec un nombre de base égal à 9 (ONG, 1975). Cepen
dant, l'analyse des ségrégations aux locus de marqueurs isoenzymatiques et
moléculaires semble confirmer la structure diploïde du génome actuel de
l'hévéa (SEGUIN et al., 1995) .

La taille d'un génome haploïde d' H. brasiliensis est importante: elle est
estimée à 1,9 109 paires de bases, selon les analyses réalisées par cytométrie
en flux (SEGUIN et al., 1995).

La différenciation du genre Hevea en espèces semble liée à l'évolution de la
forêt amazonienne depuis cent mille ans. L'alternance de périodes humides et
semi-arides, à l'origine de l'extension ou de la fragmentation de la forêt, a pro
voqué la formation d'îlots forestiers. Ceux-ci ont constitué des zones de refuge
et de différenciation sous l'effet des pressions de sélection locales. D 'autre
part, la structuration en groupes génétiques mise en évidence dans la popula
tion d' H. brasiliensis issue de la prospection de l'IRRDB apparaît en relation
avec le réseau hydrographique du sud de l'Amazone (figure 1), ce qui
confirme le rôle des rivières et des zones inondables dans le transport des
graines et la dissémination de l'espèce (BESSE, 1993) .

Les essais de pollinisation manuelle prouvent qu'il est possible d'obtenir des
hybrides entre les espèces H. bras iliens is, H. benthamiana, H. pauciflora et
H. spruceana. Cette absence apparente de barrière à la recombinaison entre
espèces devrait conduire à considérer le genre Hevea comme un complexe
d'espèces.

L' amélioration variétale

Les types variétaux

Au début du siècle, l'amélioration commence par une sélection massale très
sévère parmi les plantations, constituées à l'époque d'arbres issus de graines,
ou « seedlings », qui produisent environ 0,4 tonne de caoutchouc sec par
hectare.

Vers 1920, van Helten, en Indonésie, adapte la technique du greffage à
l'hévéa, ce qui autorise la multiplication végétative de la partie aérienne des
arbres d'élite. Deux voies de sélection sont alors suivies simultanément: la
voie « générative » et la voie « végétative >l, qui conduisent à des plantations de
seedlings ou de clones greffés (DIJKMAN, 1951) .
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Vers 1950, la multiplication de l'hévéa par clonage (greffage) s'impose en raison
des performances des clones. La création de nouveaux clones est alors réalisée
par sélection dans les descendances des meilleurs clones croisés entre eux .
Grâce à cette sélection, la production annuelle atteint 2,5 tonnes par hectare.

Les objectifs de sélection

Les principaux objectifs de production sont la productivité, la stabilité du peu
plement et la résistance aux maladies des feuilles. Mais de nouveaux débou
chés se développent, tant pour la culture que pour le produit, et des objectifs,
aujourd'hui secondaires, pourraient connaître dans l'avenir un certain essor.

LA PRODUCTIVITË DES ARBRES

La production de caoutchouc sec par arbre est bien sûr le principal critère
de sélection . L'évolution de ce critère dans le temps dépend du type métabo
lique des clones défini par un diagnostic biochimique, le diagnostic latex
(JACOB et al., 1995b). La sélection doit porter conjointement sur la vitesse de
montée en production et sur le maintien à long terme du niveau de cette
production.

L'âge de mise en saignée, moment où le métabolisme primaire de l'arbre est
réorienté vers la régénération du latex dans les laticifères, est déterminé par la
vitesse de croissance en épaisseur du tronc. La croissance en cours de saignée
est donc en relation avec le rythme de montée en production.

LA STABILlTË DU PEUPLEMENT

En plantation, la densité du peuplement utile - nombre d'arbres saignés 
tend à diminuer au cours du temps sous l'effet de trois facteurs. Le premier est
lié à la pourriture blanche des racines due à un champignon du genre Fames,
pour lequel la sélection de porte-greffe clonaux résistants n'a pas encore
abouti. Le deuxième a trait aux dommages dus au vent - déracinement ou
casse de tronc. Ils résultent, d'une part, d'un déséquilibre entre les porte-greffe
non sélectionnés et la partie aérienne c1onale, soumise à une sélection intense
pour la croissance, et, d'autre part, de la saignée, qui entraîne une réduction
de la croissance en épaisseur du tronc (CLEMENT-DEMANGE et al., 1995a). Le
troisième facteur réside dans l'apparition progressive d'arbres qui ne produi
sent plus de latex, phénomène dit de « l'encoche sèche» (JACOB et al., 1994).

La stabilité du peuplement revêt une importance particulière dans les planta
tions paysannes, qui représentent environ 85 % des surfaces plantées en hévéa
dans le monde et sont soumises à de nombreuses contraintes agronomiques et
socio-économiques. Certains critères de sélection, tels que la vitesse de cou
verture du sol par la canopée, contribuent à réduire les coûts d'entretien et le
temps qui lui est consacré.
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LA RÉSISTANCE AUX MALADIES FONGIQUES DES FEUILLES

La résistance aux maladies fongiques est un critère particulièrement important en
Amérique du Sud, où sévit Microcyclus ulei. Ce champignon, parasite exclusif
des feuilles de l'hévéa, entrave le développement de la culture dans cette région
et représente une menace permanente pour le reste du monde . D'autres champi
gnons sont également préjudiciables: Corynespora cassiicola, qui provoque une
maladie également très dangereuse mais relativement peu répandue, Colletotri
chum gloeosporioides et Oidium heveae, qui se développent dans de nom
breuses régions avec une agressivité variable selon le contexte climatique.

LES AUTRES OBJECTIFS

Certains caractères technologiques du caoutchouc, comme la viscosité ou
l'indice de rétention de plasticité, pourraient faire l'objet d'une sélection pour
la qualité si l'avantage économique de cette amélioration s'imposait.

Depuis plusieurs années, la culture de l'hévéa s'étend à de nouvelles zones
agroclimatiques autrefois considérées comme marginales. L'hévéaculture chi
noise s'est remarquablement développée dans des régions marquées par l'alti
tude et le froid comme le Yunnan; l'Inde réalise d'importantes plantations
dans sa partie septentrionale; le Brésil et le Vietnam plantent dans des zones
de hauts plateaux soumises au froid et au vent sec. Les potentialités adapta
tives de l'hévéa sont encore mal définies et la variabilité génétique disponible
mérite d'être explorée au regard de ces situations de stress.

On voit par ailleurs apparaître de nouveaux débouchés pour la culture, liés à
la valorisation du bois d'hévéa et à la restauration de zones agricoles dégra
dées, où l'hévéa est considéré comme une espèce de reboisement susceptible
d'offrir de surcroît une production de caoutchouc. Ces débouchés pourraient
introduire de nouveaux critères de sélection .

Les méthodes d'amélioration

LA CRÉATION DE VARIABILITÉ

Les collections de matériel génétique sont la première source de variabilité
exploitable en amélioration. La recombinaison génétique permet quant à elle
de créer de nouvelles combinaisons de caractères .

Les collections

Les collections établies en Asie et en Afrique ont d'abord été constituées par
des clones du groupe Wickham : en Côte d'Ivoire, la collection Wickham
comporte 200 clones sélectionnés dans plusieurs pays. Ces collections se
sont également enrichies de clones d'Amérique du Sud, issus de croisements
entre des clones Wickham et des clones sauvages prospectés en Amazonie
(clones W x Am) et sélectionnés dans les centres de recherche du Brésil et du
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Guatemala (clones GU, FOR, MDX, FX, IAN, CNSAM ... l. Elles ont enfin
bénéficié des prospections d'accessions sauvages réalisées en forêt amazo
nienne. La collection ivoirienne s'est ainsi enrichie de 40 clones de l'Acre et
du Rondônia grâce à la prospection franco-brésilienne de 1974, de 20 clones
de la prospection Madre de Dios-Firestone au Pérou (MDF), de 24 clones
CNSAM, ainsi que de 340 clones de la collection Schultes de Colombie.

Mais c'est la prospection de l'IRRDB qui a permis de constituer des collec
tions véritablement représentatives de la diversité géographique et génétique
d' H. brasiliensis : l'une, en Côte d'Ivoire, regroupe 2500 génotypes; l'autre,
en Malaisie, 9700 génotypes. Il convient de reconnaître que ces collections
comptent très peu de représentants d'espèces autres qu' H. brasiliensis.

La recombinaison génétique

La pollinisation manuelle, pratiquée depuis les premiers essais de MAAS (1919),
permet d'obtenir des familles de pleins frères à partir de géniteurs hétérozy
gotes. Les taux de réussite, généralement faibles, sont étroitement liés au choix
des clones utilisés comme géniteurs femelles. En conséquence, les plans de
croisement sont difficiles à réaliser et doivent être programmés sur plusieurs
années. Cette situation complique l'exploration des aptitudes en croisement
des différents groupes et favorise des apparentements préjudiciables au main
tien d'une forte hétérozygotie. Elle conduit en pratique à étudier, dans un pre
mier temps, les potentiels d'un grand nombre de familles sur de petits effectifs
(sélection familiale), puis à recréer les meilleures familles, selon des effectifs
aussi grands que possible, pour y rechercher des individus d'élite à cloner.

La pollinisation manuelle est réalisée sur les fleurs femelles d'arbres ayant
atteint 4 ou 5 ans, plantés à faible densité (100 à 300 arbres par hectare) dans
un jardin conçu pour favoriser l'ensoleillement et la production de branches
florifères basses (planche XV, 3). Des fleurs mâles peuvent être obtenues sur
des arbres âgés de 2 ans seulement grâce aux méthodes d'induction d'une flo
raison précoce, comme le décorticage annulaire (LoFTY et PARANJOTHY, 1978)
et l'application d'hormones de croissance (YEANG et al., 1993) .

Les possibilités de recombinaison génétique par pollinisation naturelle font
actuellement l'objet d'une étude méthodologique en Côte d'Ivoire. Elles pour
raient être exploitées pour l'amélioration génétique préliminaire des accessions
sauvages. Des jardins de pollinisation naturelle, isolés de toute contamination
pollinique extérieure, ont été mis en place. Si le brassage génétique réalisé au
sein de ces jardins apparaît suffisamment proche du régime de panmixie, on
pourra exploiter les descendances obtenues comme des familles de demi
frères: la valeur moyenne de ces familles est en effet en relation directe avec
l'aptitude générale à la combinaison des parents maternels.

La technique d'électrophorèse isoenzymatique est utilisée, en pollinisation
manuelle ou naturelle, pour contrôler la conformité et analyser la recombi
naison génétique (LECONTE et al., 1994).
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LES MÉTHODES ACTUELLES DE CRÉATION VARIÉTALE

L'hévéa est une plante pérenne, très hétérozygote, cultivée sous forme de
variétés clonales greffées. Sa durée de vie économique est longue et son
encombrement important. Sa sélection est donc orientée vers un repérage
aussi précoce et précis que possible des génotypes d'élite, qui sont ensuite étu
diés à grande échelle dans des tests clonaux de longue durée pour aboutir à
des recommandations fiables.

La gestion des ressources génétiques

Le groupe Wickham reste encore aujourd'hui le principal pourvoyeur d'une
sortie clonale orientée vers la productivité. Un nombre relativement restreint de
géniteurs ancestraux est à l'origine de la plupart des clones actuellement uti
lisés, du fait de leur bonne aptitude en combinaison et sans doute aussi, pour
les géniteurs utilisés comme parents femelles, en raison de leur fertilité. Les
clones issus de croisements entre les clones Wickham et les clones amazoniens
récemment introduits d'Amérique du Sud apparaissent le plus souvent peu
compétitifs par rapport aux clones Wickham. Les croisements entre des clones
amazoniens non sélectionnés et des testeurs Wickham expriment une vigueur
hybride pour la croissance avant la mise en saignée. Certains géniteurs amazo
niens manifestent aussi une bonne aptitude à la combinaison avec des testeurs
du groupe Wickham pour la production. Il semble cependant que la variance
d'additivité prédomine pour la production dans ce type de croisement (figure 3).

Figure 3. Production de caoutchouc sec, à 2 ans, de différents types de croisement en
champ d'évaluation de seedl ings (CES).
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Parallèlement aux études de diversité génétique, le matériel amazonien issu
des prospections récentes a fait l'objet d'une évaluation agronomique appro
fondie en Côte d'Ivoire (CLEMENT-DEMANGE et al., 1996). La production
moyenne de l'ensemble de la prospection de l'IRRDB est très faible puisqu'elle
ne représente que 12 % de celle du clone témoin GTl - l'un des clones les
plus fiables et les plus plantés (CHAPUSET et al., 1995). Ce matériel sauvage a
d'ailleurs une faible activité métabolique, comme l'indique une étude physio
logique (LAM et al., 1995); il possède, en revanche, de bons niveaux de résis
tance aux maladies des feuilles, au Brésil, au Cameroun et en Côte d'Ivoire.

L'analyse des données vise actuellement à constituer une core collection
d'environ 300 accessions, représentative de la plus grande part de la variabilité
génétique du matériel sauvage de l'espèce H. brasiliensis. Cette collection fera
l'objet d'une conservation multilocale et d'une évaluation multilocale et multi
caractère de longue durée.

Les croisements à l 'intérieur du groupe Wickham

L'amélioration génétique du groupe Wickham a été réalisée en Asie pendant
une cinquantaine d'années à partir de clones issus d'une sélection massale
opérée en plantation . Deux cycles de sélection récurrente ont alors été effec
tués. Les géniteurs étaient choisis sur leur valeur propre et recombinés entre eux.
La sélection s'exerçait principalement sur la production et sur la croissance.

Pour la production, un progrès moindre et une incidence accrue du phéno
mène de l'encoche sèche au cours du second cycle ont laissé supposer que
l'on approchait des limites de l'amélioration dans ce groupe et qu'on devait, en
conséquence, accorder plus de soin au cho ix des géniteurs (FERWERDA, 1969).

Pour la croissance, la sélection a permis de créer des clones à croissance
rapide et d'abaisser ainsi l'âge de mise en saignée de 7 ans à moins de 5 ans.
Mais ces clones sont fréquemment déracinés par le vent et il semble là aussi
qu'on ait atteint une limite. La solution réside probablement dans l'utilisation
d'arbres non greffés, entièrement c1onaux, dont les parties racinaire et aérienne
sont génétiquement identiques, ou de porte-greffe clonaux vigoureux. Ces
types d'arbre sont obtenus par culture in vitro.

Les études génétiques disponibles sur les croisements de type Wickham x Wick
ham concluent à une prépondérance de la variance d'additivité sur la variance
de dominance pour la croissance et la production (TAN et al., 1975; TAN, 1987;
SIMMONDS, 1989).

Ces résultats sont confirmés par l'analyse d'un plan factoriel complet en cours
d'évaluation en Côte d'Ivoire: sur 27 variables mesurées entre 2 et 4 ans (crois
sance, production, architecture, précocité de défoliation, paramètres bio
chimiques du diagnostic latex), le pourcentage d'additivité dans la variance
génétique est toujours supérieur à 50 %, avec une valeur moyenne de 89 %
(LEGNATE, 1997, à paraître) . Les héritabilités au sens strict de ces variables sont
comprises entre 0,09 et 0,71 avec une valeur moyenne de 0,38. En raison des
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diffi cultés liées à la biol ogie de la reproduction de l'h évéa, qui ne perm ettent
pas d' estim er de faço n systématique et rigoureuse l'aptitude générale à la
comb inaison des géniteurs potent iels, il apparaît justifié de cho isir les géniteurs
d'abord sur leur va leur propre et de les croiser sur deux testeurs non apparentés,
pu is d' étendre l'utilisation des meill eurs d'entre eux d'après les résultats obtenus
avec leurs descend ances en croisement.

O n ne di spose pas d' inform at ions permett ant de stru cturer le groupe
W ickh am. Pour mieux gérer la variabilité au sein de ce groupe, une structura
ti on en deux ou troi s sous-groupes de géniteurs pourrait être étab l ie sur la base
des apparentements existant entre les descend ances déjà créées. L' impact de
la consanguinité sur les performances agronomi ques est mal connu et mérite
d'être éva lué.

Un certa in nombre d'études restent à mener, en parti culier sur les cro isements
entre les types phy siol ogiques comp lémentaires, défini s par un diag nostic latex,
sur les mécanismes de la production et sur les cor rélations entre les paramètres
mesurés au jeune âge et le compo rtement de l' arbre adulte. Elles pourraient
déboucher, entre autres, sur la défin it ion de critères précoces de sélection, tant
pour le comportement physiologique des clon es à l'âge adulte - notamment
leur sensibi l ité à l' encoche sèche à partir des paramètres du di agnostic latex
mesurés précocement - que pour la résistance aux do mmages du s au vent.

Les autres type s de cro isement

De nouveaux types de cro isement peuv ent être env isagés : croi sements entre
groupe Wi ckham et groupes amazon iens (W x Am ), ou croi sem ent s entre
groupes amazoniens (Am x Am). Ils offrent la possib il ité d'élargir la variabil ité
gén ét ique de l'hévéa, mais la prod ucti on qu ' on en atte nd reste mod este
compte tenu du faible niveau actuel de sélec tion des géniteurs (planch e XV, 4).

Des croi sements explo rato ires de ces différentes combi naisons sont réalisés en
Côte d'I voire. Bien qu 'aucun effet d'h étérosis n'ait enco re été ident if ié pour la
product ion , les croi sements W x Am semblent susceptib les, par l' expl oitation
de la variance d'addit iv ité, d'offr ir à term e des clon es aussi produ ctifs qu e les
clon es tradit ionnels W ickham, vo ire des clones réal isant un comprom is écono
miquement satisfaisant entre la productivité et la résistance à M. ulei. Ces croi
sements se prêtent à la mi se en pl ace d'un schém a de sélection récurrente
réciproque entre les deux populati on s. Ils sont également le passage ob l igé
vers une génération de rétroc ro isements de type W x (W x Am) .

Des pl ans de cro isement factorie ls incomplets ont don c été mi s en place afin
d'estimer les paramètres génétiques de ces crois ements W x Am : deux sont
install és en Côte d'Ivoire et un est en cours de consti tution au Brésil, dans le
cadre de la coopération entre le CIRAD et Michelin .

Le succès de cette polit iqu e de croisement suppose une amé lio ratio n de la
va leur moyenne des géniteurs amazo niens par un travail de sélect ion récur
rente au sein de chacun de ces groupes amazoniens.
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Les premières étapes de la sélection clonale

Les descendances issues des croisements sont soumises à trois étapes de sélec
tion. La première étape débute nécessairement par l'évaluation d'une popula
tion d'individus structurée en familles (généralement de pleins frères) dont
chaque descendant n'est représenté que par un seul arbre. Cette situation pré
sente des inconvénients théoriques: les génotypes ne sont pas évalués sous la
forme normale de diffusion des variétés (clones de greffe); en l'absence de
répétition, il est difficile d'obtenir une estimation précise de la valeur géné
tique des génotypes. Pour ces raisons, le dispositif expérimental correspondant
à ce premier stade, nommé champ d'évaluation de seedlings (CES), est limité
en surface (densité forte) et en durée (évaluation très précoce), et on y pratique
une sélection familiale. Les CES deviennent ensuite des conservatoires pour le
matériel génétique créé, assimilables à des jardins à bois (planche XV, 2). Les
mesures portent sur la croissance, la production - dont l'évaluation est réa
lisée par microsaignée -, l'architecture des arbres et le comportement du
feuillage face aux maladies.

La deuxième étape de sélection se déroule en champ de clones à petite
échelle (CCPE). Chaque génotype y est représenté, sous forme greffée, par
deux ou trois parcelles de 3 à la arbres chacune selon le niveau de précision
requis (planche XV, 4). Le bois de greffe nécessaire à la multiplication est pré
levé dans les jardins à bois constitués des seedlings en CES. La densité de plan
tation est adaptée à la durée d'évaluation envisagée: évaluation précoce
jusqu'à 4 ans, éventuellement prolongée jusqu'à 8 ans. Après cela, les phéno
mènes de compétition entre les arbres de parcelles mitoyennes imposent l'arrêt
des essais.

Cette stratégie, qui implique une sélection familiale en CES et une structure
familiale des CCPE, répond à une double finalité: l'étude de paramètres géné
tiques et la sélection c1onale. Si on vise seulement la sélection clonale et si les
critères de sélection sont validés, on peut envisager une sélection combinée,
individuelle et familiale, dès le CES.

Il est très important de préserver une structure familiale en CCPE. La structure
familiale idéale est un plan de croisement composé de familles issues des CES
de plusieurs campagnes de pollinisation, qui offre la possibilité de réaliser une
large gamme d'estimations relatives aux croisements et aux géniteurs. Mais
généralement la structure familiale est représentée par les meilleures familles
d'un CES donné, ce qui permet d'établir des comparaisons plus fines entre ces
familles, d'apprécier la valeur des géniteurs utilisés et de réaliser de meilleures
estimations de la valeur génétique combinant les valeurs familiales et indivi
duelles (CLEMENT-DEMANGE et el., 1994).

Les mesures réal isées en CCPE concernent la croissance en épaisseur des troncs,
la production, le diagnostic latex (indicatif du type métabolique des clones, de
leur comportement dans des conditions d'exploitation intensive, de leur sensibi
lité à l'encoche sèche), les notations d'architecture, de période de défoliation
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annu ell e et de réacti on face aux maladies des feuilles. Les mesures relatives à
l'an atomie de l' écor ce sont apparues insuffisamment discriminantes pour la
sélection précoce des clones issus de croisements W x W, qui présentent dans
leur ensembl e un bon niveau de production. Elles sont par ailleurs difficil es à
mettre en œuvre. Les plus simpl es d'entre elles - nombre de manteaux lati ci
fères, par exemple - seraient cependant intéressantes pour la sélection des des
cendances de croisements W x Am ou Am x Am, dont le faible niveau de pro
duction peut être attr ibué, du moins en partie, à un mauvais équipement en
laticifères (HENON et al., 1984).

L'étape finale de la sélection c lonale

L'étude des clones à petite échelle n'offre pas la possibilité de juger précisé
ment du comportement des clones dans les conditions réelles d'une parcell e
de plantation . Elle ne permet notamment pas d' évaluer l'évolution de facteurs
du peuplement tels que la résistance à l ' encoche sèche ou aux dommages dus
au vent : ces vari ables de valeur initiale nulle croissent d'abord très lentement
pui s de façon ir régulière et parfois brutalement. Une troisième étape est donc
nécessaire pour étudier les clones sélecti onn és en CCPE.

Les champs de clones à grande échelle (CCC E) répondent à ce besoin: ce sont
des tests clonaux établi s pour une durée de douze à vingt ans. Ils comportent
entre 6 et 24 clones, dont 1 à 3 témoins, et 250 à 500 arbres par clone. Dans
une région donnée, ces essais sont répartis au sein d'un réseau de manière à
tester chaque clone sur au moins deux sites. Les CCCE donnent les productions
annuelles et pluriannuelles cumulées par cl one et par hectare et indiquent
l'évolution du peuplement utile. Sur une lon gue période, ils permettent même
de comparer, par un calcul d'actualisation finan cière, les rentabilités de clones
ayant des courbes de production différentes - le caoutchouc produit au cours
des premières années a une val eur économique supérieure à celui qui est
obtenu par la suite. Les champs de clones à grande échel le sont un préalable
indispensable à toute recommandation c1onale.

LES BIOTECHNOLOGIES

L'identifi cation variétale

Les variétés cultivées présentent peu de caractères morphologiqu es distinctifs.
Celle situation engendre des erreurs de conformi té clonale, en parti culier dans
les jardins à bois de greffe, où les souches sont peu différenci ées, ce qui peut
entraîner de lourdes pertes économiques. L'électrophorèse d'is oenzymes est
devenue un outil efficace d'identifi cation varié tale, capable de distinguer
presque tous les clones de plantation . Elle a été mise au po int à partir d'extraits
protéiques foliaires sur 13 systèmes enzymatiques révélés sur gel d'amidon
(LECONTE et al., 1994). Elle est désormais largement diffusée auprès des plan
teurs grâce à une unité mobile d'électrophorèse, ou laboratoire portable, utili
sable sur le terrain (LECONTE et al., 1994).
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L'identification par RFLP a également été développée en laboratoire sur
l'hévéa (BESSE, 1993). Une séquence minisatellite humaine (33,6) a révélé des
profils RFLP complexes, qui constituent de véritables empreintes génétiques
propres à chaque clone. Le pouvoir de discrimination de cette technique est
particulièrement fort .

La cartographie du génome

La cartographie du génome de l'hévéa a plusieurs objectifs: connaître l'orga
nisation génétique de l'espèce, étudier sa diversité à l'aide de marqueurs bien
répartis sur l'ensemble du génome, et, à plus long terme, développer la sélec
tion assistée par marqueurs.

Le ClRAD a mis au point une stratégie de cartographie fondée sur deux popu
lations en ségrégation, créées par pollinisation manuelle en Côte d'Ivoire: une
descendance F2 issue de l'autofécondation d'un clone asiatique très productif,
PB260, pour l'analyse génétique des composantes de la production et de la
croissance; une descendance FI en ségrégation issue d'un croisement entre
géniteurs hétérozygotes, impliquant ce même clone et un clone sauvage col
lecté dans l'Etat du Rondônia, Rü38, résistant à la maladie sud-américaine des
feuilles (LESPINASSE, 1993; SEGUIN et el ., 1996).

La première carte du génome de l'hévéa a été établie sur ces descendances à
l'aide de marqueurs isoenzymatiques, RFLP, RAPD et microsatellites. A la fin
de l'année 1995 , l'analyse des liaisons génétiques, réalisée à l'aide du logiciel
Mapmaker, a porté sur 180 marqueurs pour la population F2 et 135 pour la
population FI' principalement des RFLP, complétés par 9 locus enzymatiques,
35 RAPD et 13 microsatellites (SEGUIN et el.. 1995).

La validité de cette carte génétique est confirmée en comparant les résultats
pour des groupes de marqueurs analysés simultanément dans les deux popu
lations F2 et FI en ségrégation. Dans la plupart des cas, on obtient les mêmes
groupes de marqueurs, disposés dans le même ordre par l'analyse des liai
sons . Le travail de cartographie doit se poursuivre avec de nouveaux
marqueurs pour porter leur nombre à 300 au minimum (SEGUIN et el., 1995;
figure 4).

La multiplication in vitro

Le bouturage de l'hévéa a été envisagé pour pallier l'hétérogénéité des pre
mières plantations, établies avec des graines quelconques. Mais il s'est heurté
au faible potentiel rhizogène du matériel sélectionné, puis à l'ancrage insuffi
sant des arbres qui en étaient issus. La capacité rhizogène de l'hévéa est, en
effet, fugace et disparaît rapidement au cours du développement de l'arbre
(MUSIK et CRUSADO, 1958).

La micropropagation in vitro d'arbres sur leurs propres racines est donc consi
dérée comme une voie très prometteuse. Elle permet d'éliminer à la fois
l'hétérogénéité liée aux porte-greffe francs de pied et la perte de vigueur due
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Figure 4. Carte génétique, réalisée à l'aide des marqu eurs RFPL, indiquant les régions
chromosomiques dupliquées dans le génome de l'hévéa.
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au vieillissement des clones de greffe. On attend de ce nouveau matériel
végétal une meilleure homogénéité intraclonale, une amélioration de la
vi gueur - préco cité d'entrée en production et maintien de la croissance du
tronc en période d'exploitation -, une meilleure production par arbre, une
tolérance accrue aux maladies fongiques, une plus grande facilité de gestion
et de manipulation du matériel destiné à la plantation. A plus long terme, on
envisage d'utiliser, grâce à la micropropagation, des clones de porte-greffe
sélectionnés pour leur vigueur (meilleure résistance au déracinement), pour
leur tolérance aux maladies des racines ou pour leur adaptation à des condi
tions marginales de culture (sécheresse, salinité... ).

Le microbouturage

Pour les génotypes anciennement sélectionnés, il s'avère nécessaire de pro
céder à un « rajeunissement physiologique» du matériel végétal, qui permet sa
dédifférenciation . L'obtention de nouveaux plants mères par microgreffage,
voire par embryogenèse somatique, est la voie la plus efficace (PERRIN, 1994;
CARRON et al., 1995).

Une production pilote de 50000 vitroplants a été réalisée entre 1991 et
1992, afin d'évaluer les performances du microbouturage : taux de multipli
cat io n en laboratoire et comportement en phase d'acclimatation et en
champ. Pour le matériel sélectionné, il apparaît que le principal facteur limi
tant est le faible taux de survie au cours de la phase d'acclimatation, de
l'ordre de 5 à 20 % selon les clones . Néanmoins, des essais au champ, qui
comparent pour un même clone des arbres issus de microboutures et des
arbres greffés selon la technique habituelle, ont été mis en place avec les
clones IRCA18 et RRIM600. Ils ont déjà permis de vérifier le bon état des
caractères architecturaux de base (conicité du tronc, système racinaire pivo
tant...) . Les premiers résultats sur la croissance, à 18 mois , sont très encoura
geants puisqu'on note une amélioration d'environ 15 % par rapport aux
arbres greffés.

L'embryogenèse somatique

La mise au point de l'embryogenèse somatique s'est déroulée en plusieurs
étapes. On a d'abord élaboré un procédé d'obtention de plants à partir d'un
cal primaire issu du tégument interne de la graine . Puis, des études ont été
menées sur la friabilité du cal (MONTORO el el., 1993 ; CARRON el el., 1995) afin
de produire en masse des plants conformes au clone candidat à la multiplica
tion. Pour quatre clones (PB260, PR107, RRIM600 et PB280), elles ont abouti
à la production de souches embryogènes entretenues permettant de mettre en
place des suspensions cellulaires de bonne qualité. Pour le clone PB260, le
potentiel de régén ération est important, de l'ordre de 100 embryons par
gramme de cal. Comme pour la plupart des ligneux, les limites du procédé
résident actuellement dans le développement et la maturation des embryons:
une faible proport ion des embryons arrive au stade mature et le tau x de
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conversion en plantules dépasse rarement 10%. Des embryons somatiques ont
déjà été obtenus pour six autres clones sélectionnés (PB235, IRCA 111,
IRCA109, PB280, PB217, GT1) .

En 1992, une centaine de somaplants de trois clones (PB260, PR107 et
RRIM600), acclimatés en serre à Montpellier, ont été transférés au champ en
Côte d'Ivoire, où ils ont été comparés avec des plants greffés classiques de ces
mêmes clones. Leur taux de survie est très élevé puisqu'il atteint 99 %. La
reprise de croissance est excellente au cours de la première année, malgré la
petite taille initiale de ce matériel par rapport à celle des plants greffés. La crois
sance est vigoureuse dès le départ et l'architecture des plants parfaitement nor
male. Ces champs d'essai vont être étendus à d'autres clones et à d'autres sites.

La transformation génétique

Les travaux réalisés depuis de nombreuses années sur la physiologie de la pro
duction ont conduit à élaborer un modèle biologique du système laticifère
(D'AuZAC et al., 1989). A partir de ce modèle, des objectifs de transformation
ont été fixés: allongement de la durée de l'écoulement et renforcement des
mécanismes de détoxification intracellulaire. Les techniques de régénération, à
partir de cals friables ou de suspensions cellulaires, actuellement disponibles
devraient permettre d'atteindre ces objectifs. Des recherches en biologie molé
culaire sont en cours dans le cadre d'un programme du CIRAD et de
l'üR5TüM réalisé en collaboration avec l'université thaïlandaise de Mahidol.

Les progrès génétiques
et la diffusion des variétés

Les programmes d'amélioration

Les programmes d'amélioration de l'hévéa portent principalement sur l'aug
mentation de la productivité et la résistance aux maladies fongiques. Ils sont
illustrés par l'exemple de la sélection clona le pratiquée en Côte d'Ivoire et par
celui de la lutte génétique contre la maladie sud-américaine des feuilles réa
lisée au Brésil.

LA SÉLECTION CLONALE POUR LA PRODUCTION EN CÔTE D'IVOIRE

En Côte d'Ivoire, l'hévéaculture a débuté en 1954 . Elle couvre aujourd'hui
près de 80 000 hectares (45 000 en plantations industrielles et 35 000 en plan
tations villageoises), dont 60 000 hectares en saignée pour une production
annuelle de 90 000 tonnes de caoutchouc sec. Elle s'est développée dans des
conditions favorables à la production, sous un climat peu propice aux mala
dies des feuilles.
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Le programme de création et de sélection clonale mis en place visait, tout
d'abord, à satisfaire les besoins les plus urgents des plantations: introduction
et développement de clones sélectionnés en Asie et mi se en place d'un réseau
de champs de clones à grande échelle. A partir de 1974, des campagnes de
pollinisation ont été entreprises pour réaliser des cro isements W x W , puis
mener les troi s stades de sélection (CES, CCPE, CCCE). Du matériel amazonien
sauvage a été introduit en 1974, en 1981 puis en 1987 et les travaux sur les
ressources génétiques ont alor s débuté : caractérisation des accessions, croi se
ments W x Am et Am x Am.

Actuellement, le matériel génétique disponible comprend 3500 accessions
introdui tes et les descendan ces de 486 croi sements (dont 145 croisements
W x W) repr ésentées par 35 000 génotypes. Les CES où ont été inst allés tou s
ces génotypes sont conservés pour constituer une co l lection en champ. Le
schéma général du programme d'amélioration est présent é sur la figure 5.

Le réseau de champs de clones à grande échelle porte sur 90 clones . Il inclut
34 essa is, répartis sur 6 sites, auxqu els il convient d' ajouter 9 tests clonaux en
milieu villageois (CHAPUSET et al., 1996) . Il a permis de passer progressivement
d'une gamme de clones anciens à des clones nouveaux plus performants,
sélectionnés en Asie (PB21 7, PB235, PB254, PB260, RRIC100, RRIM712) ou
créés en Côte d'Ivoire (lRCA 18, IRCA41, IRCA 109, IRCA 145, IRCA209,
IRCA230, IRCA31 7, IRCA331 ). En une vingtaine d' années, un progrès géné
tique d' environ 20 % pour la production a été mis à la disposition des pl an
teurs de Côte d'Ivoire (tableau 1).
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Figure 5. Schéma d'un programm e d'amélioration de l'hévéa.
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LA urrrt GËNËTIQUE CONTRE LA MALADIE SUD-AMËRICAINE DES FEUILLES

La maladie sud-américaine des feuilles, due à M. ulei, est le principal facteur
limitant de l'hévéaculture en Amérique du Sud et un danger potentiel pour
l'Asie et l'Afrique, où elle n'est pas encore présente. Le matériel clonai de
type Wickham y est en effet très sensible. Cette situation impose des règles
de quarantaine très strictes pour tout transfert de matériel végétal à partir de
l'Amérique du Sud. Différentes méthodes de protection phytosanitaire ont
été envisagées, mais elles sont difficiles à mettre en œuvre et onéreuses.
La lutte génétique représente donc la voie la plus prometteuse (5IMMoNDs,
1982).

Les populations de M. ulei sont très hétérogènes et évoluent rapidement face à
une plante hôte peu variable. Les clones amazoniens confrontés naturellement
à ce parasite sont souvent dotés d'une résistance durable mais leur potentiel de
production est très bas. Les méthodes de création variétale ont jusqu'à présent
favorisé la sélection de clones possèdant une résistance totale, facilement
contournée.

Des travaux sur la variabilité du pouvoir pathogène du champignon menés
au Brésil ont permis d'identifier plusieurs races, différant par les virulences
qu'elles expriment lorsqu'elles sont inoculées sur une gamme différentielle
de clones d'hévéa (CHEE, 1976; )UNQUEIRA, 1985). En Guyane, une collection
d'environ 200 souches de M. ulei a été rassemblée à partir d'isolats prélevés
dans les plantations expérimentales locales, au Brésil et au Guatemala. Plu
sieurs dizaines de races, dont une race avirulente, ont déjà été identifiées sur
un échantillon de cette collection . Cette diversité explique l'évolution rapide
du pathogène, qui est, par ailleurs, capable de reproduction sexuée.

Une méthode d'estimation de la résistance au champ en conditions de conta
mination naturelle a été mise au point en Guyane (RIVANO, 1992). Elle se fonde
sur l'apparition d'une réaction d'hypersensibilité, caractéristique des clones à
résistance totale, et sur des observations quantitatives - taux d'abscission et
densité du feuillage, intensité de déformation des jeunes feuilles, pourcentage
de surface foliaire nécrosée sur les feuilles adultes, intensité de sporulation -,
qui permettent d'estimer la résistance partielle des clones. Ce dispositif offre la
possibilité de caractériser rapidement un grand nombre de clones sur une sur
face relativement restreinte.

Les génotypes intéressants repérés par ce criblage font ensuite l'objet d'une
évaluation précise de leur résistance partielle selon la méthode d'inoculation
contrôlée. Cette évaluation prend en compte un certain nombre de paramètres
qui influent sur l'évolution du parasite (jUNQUEIRA et el., 1990) et dont les plus
significatifs ont été déterminés par les premiers travaux réalisés en Guyane. Il
s'agit de l'intensité de sporulation, de la durée d'incubation, de la période de
latence infectieuse, du nombre et de la taille des lésions et du délai d'appari
tion des stromas, forme parfaite de conservation des spores issue du cycle
sexué de reproduction du champignon.
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On espère rassembler dans un même génotype plusieurs des caractéristiques
qui concourent à une résistance dur able. Pour ce faire, il convient d'étudier les
caractéristiq ues des clo nes susceptibles de servir de parents dans un processus
de cro isements contrôlés, d'évaluer l'hérédité de ces caractéri stiques (LE GUEN,
1995), pui s, lorsque cel le-c i sera co nnue, de cho isir les familles de pl ein s
frères au sein desquell es sera pratiquée la sélection c1 onale. Le ClRAD poursui t
actue l leme nt au Brésil , en coopération avec le gro upe Mi ch elin, un pr o
gramme de création clonale cib lé sur cet objectif.

Cette démarche pourrait avo ir des retom bées méthodol ogiques int éressantes
pour aborder la sélectio n de la résistance aux autres maladies fongiques des
feuill es de l'h évéa, comme celles qui sont provoquées par Corynespora cassii
cola, Col/etotrichum gloeosporioides ou Oidium heveae.

La multiplication et la diffusion des cultivars

LA MULTIPLICATION DES CLONES

Les clones sélectio nnés dans les champs de clones à grande échel le entrent
dans un processus de prédéveloppement, au cours duqu el ils sont pl antés en
surfaces mon oclonales de 5 à 50 hectares sur les pl antati ons industriell es et en
tests clonaux en milieu paysan. Ils sont , par ai l leurs, soumis à différents essais
qui visent à définir leur répon se aux princ ipales techniqu es de culture et
d'exp lo itat ion : intensité de stimulat io n cro issante, systèmes d'explo itation
vari és, densité de plantation réduite (350 arbres par hectare), mise en saignée
d ifférée (norme de 65 centi mètres de ci rconférence du tronc).

Les clo nes sont ensuite multipli és, avec en préalable la mise en place progressive
de surfaces cro issantes de jardin s à bois de greffe : on passe ainsi du jardin à bois
de co llec tion comportant deux placettes de 5 souches installées sur deux sites
di fférents, pour garantir leur conservation, à une parcell e de 100 souches permet
tant l' installation de CCGE. Un jardin à bois de 1000 à 2 000 souc hes est ensuite
créé pour approvisi onner les planteurs et les expérimentateurs en bois de greffe.

Chaque pays dispose d'un système propre de recomm andations (Ho et el., 1974 ;
HOA et el., 1995) . En Côte d'Ivoire, un classement des meilleurs clones dispo
nib les selon leurs perform ances est mis à jour tous les deux ans.

LA DIFFUSION DES CLONES

D ans les pl antati ons industri ell es, les risqu es sont répartis en utili sant un e
gamme de cl ones. Lors du lancem ent d'un programm e de pl ant ation, il est
indispensable de tenir compte du calendri er prévisio nnel de pl antati on de ces
cl ones - nature des clones, dates de plan tation et surfaces prévues - pour
planter les jardins à boi s de greffe nécessaires. M ais l'installati on d'une planta
t ion s'étalant généralement sur cinq à dix ans, le programm e est souvent
réajusté de manière à int égrer les clones nouv ell ement di sponibl es.
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Dans les plantations paysannes, la taille restreinte des parcelles, leur disper
sion et les contraintes multiples auxquelles elles sont soumises posent des pro
blèmes spécifiques touchant à la nature et au nombre des clones diffusés ainsi
qu'au mode de production des plants greffés. D'une manière générale, il
semble souhaitable de limiter le nombre de clones diffusés et de garder un
contrôle aussi rigoureux que possible sur la gestion des jardins à bois de greffe
destinés à fournir les pépinières de production de plants.

Les perspectives de l'amélioration
L'amélioration génétique de l'hévéa a su s'adapter aux contraintes de l'espèce
en mettant en œuvre des méthodes de sélection précoce, validées par une éva
luation finale à grande échelle et de longue durée. Elle a su aussi tirer le
meilleur parti des possibilités du clonage. La génétique quantitative, les
méthodes statistiques et les moyens de calcul actuels, de mieux en mieux
adaptés aux modèles incomplets, ainsi que l'évolution rapide des biotechnolo
gies tendent à réduire les délais de la sélection et à améliorer sa précision.
Bien qu'inscrite dans une perspective à long terme, l'amélioration génétique
devrait donc contribuer efficacement à satisfaire les besoins croissants du
marché mondial en caoutchouc naturel et à fournir aux paysans et aux plan 
teurs des gains de productivité réguliers .
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Les ignames

Perla Hamon, Roland Dumont, Jeanne Zoundjihekpon,
N'goran Ahoussou, Bakary Tio-Touré

Les ignames sont des plantes herbacées volubiles à tubercules, plus rare
ment à rhizomes, produisant dans certains cas de petits tubercules aériens, les
bulbilles (planche XVI, 1 et 2). Elles ont une aire de répartition très large, qui
couvre tous les continents, et sont adaptées à des milieux écologiques très
divers: régions tropicales savanicoles ou forestières, zones d'altitude, milieux
tempérés.

Les ignames appartiennent au genre Oioscorea de la famille des dioscoréa
cées, rattachée aux monocotylédones. Le genre Oioscorea compte plus de
six cents espèces dans le monde, mais son inventaire n'est probablement pas
terminé - deux espèces viennent d'être récemment décrites au Pérou (TELLEZ
VALDES, 1996). En Afrique, on dénombre une vingtaine d'espèces autochtones
ou introduites, réparties dans sept sections botaniques (MIEGE et LYONGA, 1982;
N'KOUNKOU et el., 1993). La section Enanliophyl/um rassemble plus de la
moitié des espèces d'ignames sauvages d'origine africaine. La domestication
de plusieurs d'entre elles a fourni des ignames cultivées, qui sont aujourd'hui
regroupées dans le complexe o. cayenensis-O. totundete.

Les espèces sauvages sont soit annuelles - parties aérienne et souterraine
renouvelées annuellement -, soit semi-pérennes - partie aérienne ayant un
cycle de douze à vingt-quatre mois et partie souterraine pérenne -, soit
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pérennes - parties aérienne et souterraine visibles à tout moment de l'année.
Les espèces cultivées sont, en règle générale, exploitées annuellement.

De nombreuses espèces sont comestibles ou le sont devenues à la suite de la
domestication. Parmi elles, une dizaine d'espèces sont couramment cultivées.
Plusieurs espèces sauvages sont utilisées dans la pharmacopée et quelques
unes sont employées dans l'industrie pharmaceutique.

La production mondiale d'ignames alimentaires atteignait 30 millions de
tonnes en 1994 (FAO, 1995) . L'Afrique de l'Ouest assure 94 % de cette produc
tion . Le Nigeria occupe le premier rang des pays producteurs avec 22 millions
de tonnes, suivi par la Côte d'Ivoire (2,8 millions), le Bénin (1,3 million) et le
Ghana (1 million).

Les ignames constituent une ressource vivrière essentielle pour de nombreux
pays d'Afrique de l'Ouest (planche XVI, 3). La production est, pour une large
part, directement utilisée par les agriculteurs, mais elle est aussi commercialisée
pour approvisionner les marchés urbains. Les tubercules sont le plus souvent
consommés sous la forme de purée compacte. Récemment, leur transformation
artisanale en cossettes séchées s'est développée au Nigeria et au Bénin. Leur
transformation industrielle a été mise au point au Nigeria et en Côte d'Ivoire,
dans les années 80, par des opérateurs du secteur agroalimentaire international.

En Afrique de l'Ouest, l'essentiel de la production repose sur les ignames du
complexe O. cayenensis-O. rotundata. Cependant, d'autres espèces peuvent
avoir localement une grande importance économique. C'est le cas de O. a/ata,
d'origine asiatique, qui prédomine en pays baoulé, dans le centre de la Côte
d'Ivoire, et de O. dumetorum, espèce autochtone en Afrique, très cultivée dans
la partie occidentale du Cameroun.

Les ignames O. cayenensis-O. rotundata ont fait l'objet de nombreux travaux
de recherche au cours des vingt dernières années. Ce chapitre se limite aux
connaissances acquises sur ces ignames.

L'organisation évolutive du complexe
O. cayenensis-O. rotundata

La taxonomie

En Afrique de l'Ouest, on cultive des ignames originaires d'Asie du Sud
Est - O. a/ata à tige ailée et O. escu/enta, qui forme une grappe de petits
tubercules - et des ignames africaines - O. bulbiiere, qui produit de
nombreuses bulbilles, O. dumetorum, à feuilles trifoliées, et un ensemble
d'ignames n'appartenant à aucune de ces espèces. Les ignames de ce dernier
ensemble ont posé des problèmes quant à leur dénomination scientifique.
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Deux espèces distinctes ont tout d'abord été décrites: O. cayenensis par
Lamarck en 1792, à partir d'un spécimen de Guyane, et O. rotundata par
Poiret en 1813, à partir d'un spécimen provenant de Porto Rico. L'origine
africaine de ces ignames, établie par la suite, s'est accompagnée de doutes
quant à leur indépendance sur le plan taxonomique.

Ainsi, dès 1918, Burkill a-t-il mis en cause la séparation des espèces O. caye
nensis et O. rotundata. MARTIN et RHODES (1978) ont abouti à la même conclu
sion à partir d'une étude morphologique et agronomique réalisée sur 68 culti
vars. Ceux-ci forment deux groupes principaux, toutefois reliés par de
nombreuses formes intermédiaires. AKORODA et CHHEDA (1983) séparent aussi
O. cayenensis de O. rotundata, tout en indiquant l'existence probable
d'hybrides interspécifiques. En revanche, le classement de 22 cultivars sur la
base de 76 caractères morphologiques effectué par ONYILAGHA et LOWE (1986)
conduit à deux groupes mieux individualisés et assimilés aux espèces O. caye
nensis et O. rotundata.

Les travaux récents montrent que quatre espèces au moins sont à l'origine des
formes cultivées actuelles, classées O. cayenensis ou O. rotundata (HLADIK
et al., 1984; HAMON et TOURE, 1991 ; TERAUCHI et al., 1992; DUMONT et al.,
1994). Ces ignames prises dans leur ensemble constituent donc un complexe
botanique. La dénomination O. cayenensis-O. rotundata, recommandée à la
suite du séminaire international sur les plantes à racines et à tubercules tenu
au Cameroun en 1978, respecte l'origine plurispécifique de ces ignames tout
en leur accordant des caractéristiques communes: ces ignames, d'origine
ouest-africaine, sont toutes cultivées et possèdent des feuilles entières et des
tiges non pubescentes, plus ou moins épineuses, non ailées, généralement non
bulbifères.

La diversité génétique

LA BIOLOGIE ET LE MODE DE REPRODUCTION

Les ignames O. cayenensis-O. rotundata sont des plantes hémicryptophytes,
qui fonctionnent selon un rythme annuel. Leur cycle biologique voit alterner
une période de végétation et une phase de repos. Celle-ci commence par la
disparition des organes aériens en fin de saison pluvieuse et se poursuit par
une phase de dormance du tubercule, qui dure de quelques semaines à
quatre mois.

En culture traditionnelle, la reproduction s'effectue par voie végétative. La
plante naît d'un fragment de tubercule - appelé bouture ou semenceau 
mis en terre à la plantation. La période de végétation compte deux étapes dis
tinctes. Dans un premier temps, la plante est entièrement dépendante des
réserves énergétiques stockées dans la bouture. La tige s'allonge en produi
sant des cataphylles, ou feuilles réduites, tandis que le système racinaire se
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met en place. Ensuite, les racines devenant fonctionnelles, l'appareil végétatif
aérien se développe et la plante devient autonome. Le début de la tubérisa
tion coïncide avec le ralentissement de la croissance végétative (TROUSLOT,
1982). La dynamique du développement végétatif et de la tubérisation se
trouve influencée par la durée d'éclairement (OKEZIE et al., 1993). Une longue
durée d'éclairement favorise le développement de la masse foliaire et retarde
la tuberisation. Une courte durée d'éclairement a un effet inverse. Cela
explique pourquoi une plantation précoce, c'est-à -dire bien avant le solstice
d'été, est essentielle pour assurer un fort rendement. Elle accroît la capacité
de photosynthèse, qui conditionne le poids des tubercules.

De nombreux cultivars de O. cayenensis-O. rotundata ont conservé leur sexua
lité. Ces ignames sont généralement dioïques et donc nécessairement allo
games. Des cas de monoécie ont été rapportés, mais le comportement sexuel
de ces plantes n'est pas encore connu.

Les inflorescences sont des épis, qui naissent à l'aisselle des feuilles. En règle
générale, les épis sont au nombre de 1 ou 2 chez les plantes femelles et de 2 à
8 chez les plantes mâles. La densité des fleurs mâles sur les épis est 3 à 4 fois
plus importante que celle des fleurs femelles (3 à 8 par centimètre contre
1 ou 2). L'ouverture des fleurs est acropète (planche XVI, 2). La pollinisation,
entomophile, est assurée par un thrips (PITKIN, 1973).

Les travaux sur la biologie florale effectués en Côte d'Ivoire ont précisé
les observations réalisées au Nigeria (AKORODA, 1983) et à la Guadeloupe
(BULLE-LEGRAND, 1983). Ils ont porté sur les groupes variétaux décrits par
HAMON et al. (1986) et ont permis de caractériser les différentes phases de
la floraison pour plusieurs variétés de chacun des sexes (ZOUNDJIHEKPON
et al., 1997).

Chez les plantes mâles, les premiers boutons floraux apparaissent entre 3 et
13 semaines après la levée, selon les groupes variétaux. Les premières ouver
tures de fleur se produisent généralement 4 à 7 semaines plus tard. La quasi
totalité des fleurs d'une plante s'ouvre en quinze à vingt jours. Le nombre de
fleurs ouvertes est maximal au cours de la matinée entre 10 et 14 heures, le
pic se situant à la mi-journée. Chaque fleur mâle s'ouvre et se referme quoti
diennement durant trois à quatre jours consécutifs.

Chez les plantes femelles, les premiers boutons floraux apparaissent entre
5 et 16 semaines après la levée, soit 2 à 3 semaines plus tard que chez les
mâles. Les prem ières fleurs s'ouvrent 3 à 6 semaines après. La quasi-total ité
des fleurs d'une plante est ouverte en trois à cinq jours avec un pic important
pour le nombre de fleurs ouvertes se situant entre 9 et 13 heures quatre jours
après le début de l'ouverture des fleurs. Ce pic coïncide avec le moment où
la disponibilité en pollen est maximale et où l'activité des insectes pollinisa
teurs est forte en Côte d'Ivoire, si on se réfère aux observations réalisées sur
le gombo (HAMON et KOECHLIN, 1991). Une fois ouverte, une fleur femelle ne
se referme pas.
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Ainsi, bien que les inflorescences mâles apparaissent plus tôt que les inflores
cences femelles, il y a une assez bonne synchronisation intervariétale pour la
plus grande partie du matériel végétal étudié si l'on considère l'ouverture du
maximum de fleurs par plante.

LA DIVERSITÉ MORPHOLOGIQUE

Les formes cultivées de O. cayenensis-O. rotundata sont très diversifiées. Leur
variabilité se manifeste surtout dans l'appareil végétatif aérien: architecture de
la plante, coloration et aspect de la tige, taille, forme et couleur des feuilles.
Pour l'appareil végétatif souterrain, cette diversité s'observe dans la forme, la
taille et la coloration de la chair du tubercule ainsi que dans la durée de sa
maturation, qui détermine l'aptitude à fournir une ou deux récoltes par cycle
cultural annuel.

L'étude de la diversité morphologique de O. cayenensis-O. rotundata a été
entreprise en Côte d'Ivoire dans les années 80. En partant de plus de 800 échan
tillons, pour la plupart collectés dans le pays, on a pu constituer 20 groupes
variétaux, morphologiquement plus ou moins homogènes, tels que la variabilité
morphologique intragroupe soit toujours inférieure à la variabilité existant entre
les groupes (HAMON et al., 1986; HAMON, 1988).

Ces groupes variétaux morphologiques se répartissent en deux classes (HAMON
et Tou RE, 1990b). La première comprend 2 groupes variétaux caractérisés par
un cycle végétatif long (supérieur à dix mois), une très forte pigmentation,
jaune ou violette, de la chair du tubercule et une inaptitude à produire deux
récoltes par an. La seconde classe renferme les 18 autres groupes variétaux, qui
présentent un cycle végétatif court (inférieur à dix mois), une chair incolore ou
peu pigmentée et peuvent donner deux récoltes à chaque cycle cultural.

LA DIVERSITÉ ENZYMATIQUE

Le polymorphisme enzymatique du complexe O. cayenensis-O. rotundata a
été étudié afin de préciser sa structure génétique (HAMON et TOURE, 1990a).
Cinq systèmes enzymatiques ont été analysés par électrophorèse sur gel
d'amidon sur environ 450 échantillons parmi les 800 représentatifs de la
diversité morphologique et de la nomenclature vernaculaire. Il s'agit de l'iso
citrate déshydrogénase (IDH), de la malate déshydrogénase (MDH), de la
6-phosphogluconate déshydrogénase (PGD), de la shikimate déshydrogénase
(SDH) et de la phosphoglucose isomérase (PGI).

La diversité mise en évidence varie considérablement selon les groupes varié
taux . Certains d'entre eux apparaissent génétiquement monomorphes et donc
constitués d'un seul génotype au regard de ces marqueurs. D'autres, en
revan che , sont très polymorphes puisqu 'j Is renferment 16 génotypes sur un
total de 62 identifiés lors de l'étude. Pour trois systèmes enzymatiques (IDH,
SDH, PGD) , certains zymogrammes se caractérisent par la présence d'électro
morphes de migration très lents.
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La classification enzymatique montre, elle aussi, une structure en deux classes
principales rassemblant respectivement 15 et 5 groupes variétaux. La première
classe présente la diversité génétique la plus faible. La seconde est génétique
ment hétérogène et se singularise par la présence des électromorphes de
migration très lents.

La comparaison entre la classification morphologique et la classification enzy
matique indique que la classe morphologique à cycle végétatif aérien long est
incluse dans celle à électromorphes de migration très lents (tableau 1). Elle
révèle également que la plus forte variabilité morphologique s'observe dans la
classe possédant la diversité enzymatique la plus restreinte.
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Une structure en deux classes principales prévaut également au sein du com
plexe O. cayenensis-O. rotundata existant au Cameroun (DUMONT et el., 1994).
De plus, il est intéressant de constater que les caractéristiques morphologiques
et enzymatiques conduisant à la séparation en deux classes du matériel végétal
sont similaires à celles qui ont été mises en évidence en Côte d'Ivoire.

LES NIVEAUX DE PLoIDIE

Les ignames cultivées du complexe O. cayenensis-O. rotundata sont poly
ploïdes. Leur nombre chromosomique de base est égal à 10. Trois niveaux de
ploïdie ont été mis en évidence à partir des dénombrements chromosomiques
(BAQUAR, 1980; ZOUND/IHEKPON et el., 1990), puis confirmés par la détermina
tion de la teneur en ADN par cytométrie en flux (HAMON et el., 1992a). Seuls
les 15 groupes variétaux de la classe enzymatique la moins diversifiée sont
tétraploïdes (2n = 4x = 40). La classe enzymatique la plus hétérogène com
prend quatre groupes variétaux hexaploïdes (Zn = 6x = 60) et un octoploïde
(Zn =8x =80).

L'origine génétique du complexe
O. cayenensis-O. rotundata

LES ESPÈCES SAUVAGES APPARENTËES

Cinq espèces sauvages - O. burkilliana, O. minutiflora, O. abyssinica,
O. praehensilis et O. mangenotiana (HAMON et el., 1995) - ont fait l'objet
d'une étude de polymorphisme enzymatique analogue à l'analyse réalisée sur
les ignames cultivées (HAMON, 1988). Ces ignames ont des biotopes variés et
des caractéristiques biologiques différentes (tableau 2). Les espèces annuelles
O. abyssinica et O. praehensilis apparaissent génétiquement proches. Les
deux espèces pérennes O. burkilliana et O. minutiflora possèdent en commun
des électromorphes de migration très lents pour les trois systèmes enzyma
tiques, IDH, SDH et PGD. Enfin, l'espèce semi-pérenne o. mangenotiana
possède des caractères enzymatiques la situant en position intermédiaire
entre les ignames annuelles et les ignames pérennes .

Les dénombrements chromosomiques effectués pour plusieurs espèces sau
vages révèlent différents niveaux de ploïdie, qui vont de 2n = 4x à 2n = 12x
(MIEGE, 1952 , 1958 ; MARTIN et ORTIZ, 1963; LAUZER et al., 1992; ZOUNDJI
HEKPON, 1994 ; tableau 2). Le passage de l'état sauvage à l'état cultivé ne
s'accompagne pas nécessairement d'une polyploïdisation.

L'étude des relations entre les ignames cultivées et les ignames sauvages
permet de proposer une origine polyspécifique pour le complexe O. caye
nensis-O. rotundata (HAMON, 1988; HAMON et al., 1992b; figure 1). Les
formes tétraploïdes ont pour origine les espèces annuelles O. abyssinica
et/ou O. praehensilis. Les formes hexaploïdes et octoploïdes sont partielle-
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Figure 1. Schémas représentant l'origine polyspécifique du complexe D. cayenensis
D. rotundata, établis d'après les travaux de Terauchi (A) et de Hamon (8).

ment ou totalement apparentées à des espèces sauvages pérennes ou semi
pérennes. Le groupe variétal Sammancou (décrit in HAMON et el., 1986) pro
vient de la domestication de o. mangenotiana, tandis que le groupe variétal
Yaobadou (décrit in HAMON et el., 1986) présente les caractéristiques d'un
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hybride interspécifique entre O. praehensilis et O. burkilliana. Cette origine
polyspécifique a également été démontrée à partir de l'analyse par RFLP des
ADN chloroplastiques et de l'ADN ribosomique nucléaire (TERAUCHI et al.,
1992). Cependant, ces auteurs maintiennent la distinction des deux espèces,
O. cayenensis et O. rotundata, bien qu'ils considèrent que sept espèces sau
vages, dont trois communes à l'étude de HAMON et al. (1992b), sont appa
rentées au complexe cultivé (figure 1).

LA DOMESTICATION DES IGNAMES

La domestication des ignames consiste à multiplier végétativement en condi
tion de culture le matériel sauvage. Elle se poursuit encore aujourd'hui dans
une vaste région couvrant l'Afrique de l'Ouest et du Centre (HLADIK et al.,
1984; HAMON, 1988; DUMONT et el., 1994). Dans cette région, des formes sau
vages nouvellement mises en culture côtoient des formes cultivées plus
anciennes. Les critères guidant les choix opérés dans le matériel sauvage ne
sont toujours pas élucidés.

Les modifications morphologiques qui accompagnent la mise en culture
de l'espèce sauvage O. praehensilis, dont le biotope est la forêt mésophile,
ont été suivies pendant huit campagnes de culture successives (CHIKWENDU
et OKEZIE, 1986). A l'intérieur du tubercule, la quantité de fibres décroît
fortement alors que la proportion d'amidon augmente. Le nombre d'épines
diminue sur la tige et sur les racines qui coiffent la tête du tubercule. La
taille de l'appareil végétatif aérien décroît et la forme de la feuille s'éloigne
de ses caractéristiques initiales. Le nombre de cataphylles portées par la tige
principale chute de façon spectaculaire. Selon DUMONT (1977), la réduction
du nombre de cataphylles serait provoquée par une germination plus tardive
que dans les conditions naturelles; elle dépendrait fortement de la date de
mise en culture .

Compte tenu de la multiplication exclusivement végétative de l'igname par les
cultivateurs, on peut penser que, si des flux de gènes se produisent au sein des
formes cultivées, ils ne permettent pas un brassage exploitable à chaque géné
ration de culture. Néanmoins, ces flux de gènes existent. En contrôlant la légi
timité de descendances entre les formes cultivées tétraploïdes, obtenues par
vo ie sexuée, ZOUNDJIHEKPON et al. (1994) démontrent à l'aide de marqueurs
enzymatiques que ces flux de gènes interviennent aussi entre les formes culti
vées et les formes sauvages apparentées.

Pour DUMONT (1982) et HAMON et al. (1992b), les brassages génétiques qui
surviennent naturellement au sein des formes sauvages et des formes culti
vées, mais aussi entre les unes et les autres, renouvellent régulièrement le
réservoir de variabilité dans lequel puisent encore aujourd'hui les agriculteurs
pour domestiquer les ignames. Ainsi dans son aire d'origine, le complexe
O. cayenensis-O. rotundata et les espèces sauvages apparentées constituent
un matériel génétique en constante évolution.
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L'amél ioration variétale

Les types variétaux

Les variétés d'ignames sont des clones ou des ensembles de clones relative
ment homogènes. Le choix des variétés mises en culture est dicté, entre autres,
par le souci d'étaler la production de tubercules, en jouant sur les périodes de
récolte et les capacités de conservation, et par des critères qualitatifs propres
aux préparations culinaires locales . La productivité devient une préoccupation
majeure lorsque la production est commercialisée.

Les objectifs de sélection

Les objectifs de la sélection sont de deux ordres: permettre la modernisation
de la culture en diminuant la charge de travail manuel et produire des tuber
cules se prêtant aux exigences de la commercialisation et des consommateurs.
Les principaux critères à considérer sont mentionnés dans le tableau 3.

Les méthodes de sélection

LE CHOIX VARIËTAL

En fonction de ses objectifs, l'agriculteur choisit parmi les nombreuses variétés
traditionnelles du complexe O. cayenensis-O. rotundata ou d'autres espèces
cultivées. Cette démarche a été largement utilisée par le cultivateur africain
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au cours de ce dernier demi-siècle. Toutefois, la diversité variétale disponible
à l'échelle ouest-africaine n'a pas été totalement exploitée.

Lorsqu'une variété s'avère hétérogène - c'est-à-dire qu'elle comporte des
clones différant par le type de tubercule produit -, on peut pratiquer une
sélection intravariétale afin d'homogénéiser la culture et la production.

LA SÉLECTION PAR VOIE SEXUÉE

Chez l'igname cultivée, O. cayenensis-O. rotundata, effectuer une sélection
par voie sexuée signifie tout simplement qu'une sélection clonale est réa
lisée, non pas dans du matériel traditionnellement reproduit par voie végéta
tive, mais dans des descendances issues de graines obtenues par féconda
tion libre ou dirigée. Cette méthode de sélection est encore peu utilisée et le
contrôle de la légitimité des descendances n'a jamais été réalisé avant les
travaux de ZOUNDJIHEKPON et al. (1994). Néanmoins, les possibilités d'utilisa
tion de la voie sexuée pour améliorer ces ignames ont fait l'objet de pre
mières investigations au Nigeria et en Côte d'Ivoire dans les années 50
(DEGRAS, 1986).

L'liTA (International Institute of Tropical Agriculture) au Nigeria a également
entrepris, à partir de 1971, une sélection par voie sexuée sur des descen
dances issues de pollinisations libres et de pollinisations supposées contrô
lées. Les critères en étaient la productivité, la culture sans tuteur, la résis
tance à la mosaïque et aux nématodes, la forme et le volume du tubercule,
l'aptitude à la conservation et la qualité culinaire. Au début des années 90,
la sélection clona le appliquée à ces descendances a permis d'identifier
45 clones dont les caractéristiques, et en particulier la productivité, étaient
équivalentes à celles des variétés parentales (de 13,5 à 18,7 tonnes par hec
tare pour un groupe de clones et de 4,9 à 13,1 tonnes par hectare pour
l'autre groupe).

En Inde, la variété Sree Dhanya, qui produit 20 tonnes par hectare et présente
une architecture aérienne buissonnante, a été créée à partir de descendances
demi-frères réalisées par l'liTA (ABRAHAM et al., 1989). De plus, une sélection
clonale opérée sur les descendances obtenues par la fécondation libre des
cultivars nigérians Iwo et Umudika a conduit aux variétés Sree Subhra et Sree
Priya, encore plus productives (THANKAMMA et el., 1993).

Les connaissances acquises ces dernières années sur la structure génétique
des ignames et sur la biologie florale du complexe o. cayenensis-O. rotun
data, avec, en conséquence, une meilleure maîtrise des croisements, ouvrent
des perspectives nouvelles dans le domaine de la création variétale par voie
sexuée.

Parallèlement à l'exploitation de croisements entre variétés cultivées généti
quement compatibles, on pourrait envisager des croisements impliquant des
formes sauvages apparentées: les ignames cultivées et leurs parents sau-
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vages ne sont pas séparés par une barrière à la repro ductio n (ZOUNDJIHEKPON
e t al., 1994). Ces combinaisons assureraient aux descend ances une fert i li té
élevée et perm ett raient de récupérer les caractères intéressants des form es
sauvages, notamm ent la résistance à divers agents pathogènes et la v igueur
végé tative. '

LES APPO RTS DES BIO TECH NOLOGIES

La culture in vitro

Dans les années 70, les techn iqu es de cu lture in vitro ont suscité de grands
espo irs. Le mi crobou turage de tige in vitro a été appl iqué à l'igname cultivée
asiatique O. alata. Cette techn ique a servi à multiplier rapidement des géno
types et à produire de peti ts tubercul es de calib re homogène, destinés unique
ment à la plantation (AHOUSSOU et al., 1979). Bien que cette méthode présente
des avantages techn iqu es, el le n'a jamais été utili sée en Afrique pour des rai
sons pratiqu es et économiq ues.

S'agissant des ignames du complexe O. caye nensis-O. rotundata, la culture in
vitro a aujourd'hui essentie llement pour objec tif la conservation des ressources
génétiques et l' assain issem ent du matéri el végétal (MALAURIE et al., 1993,
1995). La cryoconservation de méristèmes et les cond itions de régénération
sont actuellement mises au point afin de faciliter la conservation de ces res
sources à plus long terme.

La fusion somatique

La fusion somatique a été envisagée dans les années 80 pour opérer des trans
ferts de gènes sans passer par la vo ie sexuée, réputée di ffi ci le à emprunter à
l ' époque (bio log ie fl orale non maît risée, décalage des fl or aisons mâles et
fem ell es supposé rendre ineff icace la reprodu cti on sexuée, fl eurs petites et
diffi cil em ent manipul abl es). Aujourd' hui, on est parvenu à régénérer des
plantes à partir de pro top lastes chez Je cultivar Oriental Lisbon de O. alata
(KANDAMASAMY, 1996). D'autre part, on a observé la formation de mi cro cals ou
de colonies sur plu sieurs cultivars de O. alata et de O. caye nensis-O. rotundata
(TOR et e l.. 1997).

Les marqueurs molécul aires

Les marqueurs mol écul aires de type RFLP on t été utili sés chez les ignames afin
d'établi r les relations phylogénétiques entre les ignames cultivées et sauvages
d'Afriqu e de l'Ou est (TERAUCHI et al., 1992). Le polymorphisme révélé par les
mi crosatellites a permis d'analyser la diversité génétiq ue au sein de popula
tion s naturell es d'une igna me japonaise , O. tokoro (TERAUCHI et KONUMA,
1994). Récemment, les marqueurs RAPD ont permis d'étudier la variabilité
génétiqu e de l'espèce O. bulbi fera, renco ntrée en Afrique, en Asie et en Poly
nésie (RAMSER et al., 1996)/ et d' ide ntif ier les variétés cultivées en Jamaïque
(ASEMOTA et al., 1996).
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La diffusion des variétés
Différentes méthodes de multiplication rapide permettent de diffuser les
clones sélectionnés. La première de ces méthodes, celle des minisets, a été
mise au point au Nigeria par le NRCRI (National Root Crops Research Insti
tute) et l'liTA. Elle consiste à utiliser des minifragments de tubercules de 25 à
50 grammes pour produire des plantes fournissant de petits tubercules
adaptés à la plantation. La seconde méthode passe par la production in vitro
de microboutures et de microtubercules. Les microplantes, obtenues à partir
de la portion nodale des tiges, sont soit directement transférées au champ
après une période de sevrage, soit utilisées pour fournir des microtubercules.
Ceux-ci peuvent donner naissance à des plantes, qui, après un cycle de
culture en champ, conduiront aux tubercules semences.

La diffusion de variétés sélectionnées est une solution efficace pour amé
liorer la production de l'igname. Il convient toutefois de veiller à ce qu'elle
ne provoque pas une érosion génétique trop brutale dans la zone d'accueil.
Ainsi le clone Florido de l'espèce O. alata, qui a été introduit en Côte
d'Ivoire à partir de Porto Rico à la fin des années 70, a-t-il entraîné une forte
désaffection envers le patrimoine variétal local. Des phénomènes sem
blables ont été observés dans d'autres pays d'Afrique de l'Ouest, où les
échanges de matériel végétal sont fortement favorisés par le développement
des moyens de communication. On est aujourd'hui engagé dans une dyna
mique d'appauvrissement des ressources génétiques, qui risque fort de
devenir irréversible si la conservation des variétés traditionnelles n'est pas
rapidement organisée.
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Le maïs

Jean-Leu Marchand, Julien Berthaud, Benoît Clerget,
Jacques Dintinger, Bernard Reynaud, Jean-Luc Dzido

Le maïs est la céréale dont la zone de culture est la plus vaste. Elle s'étend sur
132 millions d'hectares de la latitude 40° sud, en Argentine et en Afrique du Sud,
à la latitude 58° nord, au Canada. Dans les Andes, elle culmine à 4 000 mètres
d'altitude.

C'est, après le blé et le riz, la culture la plus importante pour l'alimentation,
directe ou indirecte, de l'homme. Sa production mondiale s'élève à environ
500 millions de tonnes par an. Avec plus de 45 % de cette production, les
Etats-Unis se placent au premier rang des pays producteurs .

Si on note, sur les dix dernières années, une tendance à la stagnation de la
production dans les pays industrialisés, les pays en développement, et en
particulier ceux d'Asie, enregistrent une progression rapide de leur produc
tion. La Chine représente actuellement 20 % de la production mondiale et
des pays comme l'Indonésie et les Philippines connaissent une croissance
annuelle de leur production supérieure à 4 %. En Amérique latine (10 à 15%
de la production mondiale) et en Afrique subsaharienne (5 à 7 % de la pro
duction mondiale), la tendance est également à la croissance. Sur l'ensemble
des pays en développement, l'augmentation de la production est due essen
tiellement à l'extension des surfaces cultivées, les gains de rendement restant
très modestes . Le maïs se diffuse notamment dans des zones ou dans des
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rotation s nouvelles - en substitutio n du sorgho dans les savanes d'Afr ique
de l' Ou est, comme culture d'hivernage dans certaines régions de l'Inde.

Les échanges internationaux de maïs se situent entre 55 et 65 millions de tonnes.
Après le retrait du marché de l'Union européenne, devenue quasi autosuffisante,
et des pays de l'ex-URSS, confrontés à une pénurie de devises, ce sont désormais
les pays asiatiques industri ali sés (Japon, Corée, Taïwan) ou en voie de l'être
(Ma laisie, Indonésie) qui animent la demande par leurs besoins accrus d'aliments
pour le bétai l. Les Etats-Un is assurent 60 à 75 % des exportations mond iales.

Les util isations du maïs sont nettement différenci ées en foncti on du nivea u
économique des pays. Dans les pays à faibl e revenu, le maïs est surtout réservé
à la consommation hum aine directe, sous forme d'épis immatures, de farine ou
de semoules. En revanche, il constitue une matière premi ère pour l'al im enta
tion du bétai l, l'industrie de la semou le et cel le de l'amidon dans les pays
développés. Cette dernière est en plein e expansion en Europe et aux Etats
Unis, où el le représente déjà près de 20 % des utilisations dom estiques. Ses
débouchés sont très diversifiés : produ its alimentaires (isoglu cose, pec tines),
chimiques (biocarburants, plastiques), pharmaceutiques, textil es, papetiers.

Le maïs est depuis longtemps l'obj et d' une sélection active . Dans les pays tem
pérés, l' améli oration variétale, qui vise la création d'h ybrides, est menée par
des établissements publi cs, comme l'INR A en France, et de très nombreuses
socié tés pr iv ées. Pioneer, Sandoz Seeds et Lim agrain dom in ent le marché
mond ial des semences de maïs. Les deux premières intervi ennent également
en mili eu tropi cal , à côté de sociétés le plus souvent nationales comme au
Brésil, en Afrique du Sud et dans les pays d'Afrique de l'Est.

A l'échell e internationale, le C1 MMYT (Centro Internacional de Mejoramiento
de M aiz y Trige), dont la vocation est mondi ale, et l'liTA (International Institute
of Trop ica l Agriculture), dont les activi tés se limitent à l'Afrique de l' Ou est,
co nduisent d'importants travaux de créat ion variétale, offrant à la fois des
variétés à pollinisation libre et des hybr ides.

Dans les pays tropi caux, les organismes de recherche agronomi que se fixent le
plus souvent des objectifs nationaux, ou régionaux dans le cadre de réseaux.
Deux organismes français poursuivent des recherches sur les maïs tropicaux :
l' ORSTOM et le CIRAD. Le premier travai l le sur le transfert de l'apom ixie, le
second sur les résistances variétales et la qualité du grain.

L'organisation évolutive
Les formes cu Itivées

Le maïs, Zea mays, est une céréale herbacée annuelle, à tallage faibl e à nul , de
la famill e des poacées (planche XVII, 1 et 3). Il est vraisemblablement origina ire
d'Amérique centrale. Comme la plupart des poacées tropi cales, i l présente
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un métabolisme photosynthétique de type C4 , qui confère à la plante une effi
cience supérieure à celle des poacées tempérées dans la conversion de l'énergie
lumineuse (GALLAIS, 1984; GAY, 1984). C'est une plante de jours courts, dont les
variétés tropicales sont souvent photopériodiques. Ce caractère, oligogénique, a
pu être éliminé lors de l'adaptation de l'espèce aux latitudes tempérées.

Le maïs est une plante monoïque. Il porte deux types d'inflorescence: les
fleurs mâles, groupées sur la panicule terminale ramifiée, et les fleurs femelles,
associées sur un ou quelques épis insérés à l'aisselle des feuilles. Bien que le
maïs soit autofertile, l'allogamie est prépondérante, et atteint 95 %. Elle résulte
de la monoécie et de la protandrie de la plante.

La forte allogamie du maïs entraîne la présence d'un lourd fardeau génétique
dans les populations non sélectionnées, à l'origine d'une importante dépres
sion de consanguinité et d'une forte vigueur hybride corrélative. Les hybrides
entre lignées homozygotes sont de 200 à 300 % supérieurs à leurs parents
(HALLAUER et MIRANDA, 1981).

LA VARIABILITÉ AGROMORPHOLOGIQUE

Le maïs présente une large diversité agromorphologique. Son cycle du semis à
la maturité varie de deux à onze mois, le nombre de ses feuilles de 8 à 48, la
hauteur de sa tige de 0,6 à 6 mètres. Certaines variétés produisent plus de qua
torze talles par plante. L'épi, long de 2,5 à 30 centimètres, peut comporter
huit à plus de vingt rangées de grains (planche XVII, 1). La couleur des grains
va du blanc au noir, en passant par le jaune, l'orange, le rouge, le vert et le
bleu. Les rendements moyens sont de l'ordre de 0,5 tonne par hectare dans
les zones défavorables, mais atteignent plus de 12 tonnes par hectare dans les
plaines du Middle West américain, le record mondial étant de 25 tonnes par
hectare. Malgré cette diversité, toutes les variétés de maïs appartiennent à la
même espèce et sont interferti les.

Le maïs possède une plasticité adaptative remarquable, qui, associée à un
potentiel de production supérieur à celui des autres céréales, explique son
succès dans les pays développés. Après les Etats-Unis, il a conquis de vastes
étendues en Europe, et progresse à présent fortement en Asie, où il contribue
de plus en plus à l'alimentation animale.

LA VARIABILITÉ GÉNÉTIQUE

Le maïs est l'espèce végétale dont la génétique est la mieux connue; il est en
effet aisé d'y réaliser des fécondations contrôlées. Il a fait l'objet d'études
génétiques approfondies, qui se fondent sur les nombreux outils développés
dans ce domaine.

Un millier de locus contrôlant des caractères qualitatifs y ont été analysés,
dont 575 sont rigoureusement déterminés et cartographiés. Dans le domaine
de la cytogénétique, on a étudié les nœuds chromatidiens, la présence d'un
chromosome 10 anormal et celle de chromosomes B surnuméraires. Une cen-
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taine de transloc ation s entre les chromosomes A et B ainsi que plu s d'un mil
lier de transloc ations réciproques A-A ont été cartographi ées. Les marqu eurs
moléculaires ont été largement utilisés. On a ainsi identifié plu s de 70 mar
queurs enzymatiques polymorphes et établi plusieurs cartes géno miques grâce
aux RFLP. Avec environ 1 200 sondes pour un génome de 2200 centimorgans,
la ca rte du maïs est qu asiment saturée et rév èle un fort polymorphi sme.
D'autres marqu eurs, tels les RAPD, les AFLP et les mi crosatellites, sont égaIe
ment abo ndamment emp loyés. Ces études montrent qu e le maïs est vraisem
bl ablement un allotétrap loïde avec n = 2 x 5 (HELENT)ARIS, 1995).

LA STRUCTURATION DE LA VARIABILlTË

Les variétés trop ical es sont très nombreuses. El les sont conservées par le
CIM M YT, dont la co l lectio n compte environ 15 000 accessions. Leur classifi
cation en races a fait l'obj et d'une série de travaux depu is le début du siècle.
GOODMAN et BIRD (1977), à partir de 12 000 accession s provenant d'Amérique
latin e, ont identi fié, sur des critères essentiellement morph ol ogiqu es, 250 races
regroupées en 14 complexes raciaux. Ils ont établi qu e les races d'Amérique
du Nord et des autres continents étaient toutes issues des maïs d'Amérique
latin e (figure 1), dont elles se sont différenciées du fait des nouvell es combinai
sons et des sélectio ns réalisées. Les races nord-améri caines sont bi en décrites
et sont regroupées en la complexes raciaux. Pour les autres conti nents, ce tra
vail reste à effectuer.

L'explo itation de la variabilité des maïs tropicaux n' a pas été aussi intense que
pour les maïs tempérés. D'après GOODMAN et BROWN (1988), les sources varié
tales les plus intéressantes sont les dentés mexicains, les Tus6n, les cornés tropi 
caux côtiers, les cornés cubains et Cateto, les Chandell e, les jaunes haïti ens, la
variété ETO et les Suwa n 1 et 2. Les donn ées sur l' aptitud e à la combinaison des
races tropicales sont très partielles; jusqu'à présent, les hybrides ETO x Tuxpeüo
se sont révélés les mei lleurs.

Les espèces sauvages apparentées

Le genre Zea renferme des espèces annuell es et pérennes Orig ina i res du
M exiqu e et d'Amérique centrale. Il comprend des form es sauvages, les téo
sintes, et une form e cultivée, le maïs. Le genre Tripsacum comprend de nom
breuses espèces sauvages dont le centre de diversité se situe au Mexique et au
Guatema la. C'est un parent éloigné du maïs.

LES TËOSINTES ET L'ORIGINE DU MAIS

Les téosint es se rencontrent encore au Mexique et au Guatema la. Leur étude
taxon om iqu e la plus récente a été réalisée par ILTIS et DOEBLEY (1980) et par
DOEBLEY (1990a, 1990b ). Elle di stingue, au sein du genre, qu atre espèces,
dont l'une, Zea mays, est el le-même div isée en qu atre sous-espèces (figure 2).
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Figure 1. Groupes de races de maïs d 'importance éco nomique mondiale, d 'après
GOODMAN et BROWN (7988).

Figure 2. Taxonomie du genre Zea, d 'ap rès /LTI5 et D OEBLEY (7980) et D OEBLEY (7990a,
7990b).
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Parmi celles-ci , la sous-espèce annuelle z. mays subsp. parviglumis est consi
dérée comme l'ancêtre le plus probable du maïs, Z. mays subsp. mays (DOE
BLEY et al., 1987; DOEBLEY, 1990a). Un certain nombre de données plaide en
faveur de cette hypothèse. Cette sous-espèce est, en effet, la plus proche géné
tiquement du maïs comme le montrent les analyses des isoenzymes et de
l'ADN chloroplastique. De plus, elle se rencontre généralement dans des
zones éloignées des champs de maïs, ce qui rend les hybridations rares entre
ce téosinte et le maïs et discrédite la thèse d'une ressemblance due à des intro
gressions entre les deux sous-espèces.

Les autres sous-espèces et races de téosintes se rencontrent uniquement à
l'intérieur des champs, où elles prolifèrent comme adventices - c'est le cas de
la race Chalco - ou à la fois dans des zones cultivées et dans des zones non
cultivées - comme la race Plateau Central.

Les hybridations entre le maïs et les téosintes sont fréquentes dans la région de
Chalco au Mexique, où il est courant de trouver des hybrides FI dans les
champs de maïs où pousse le téosinte (WILKES, 1967). Cependant, les études
isoenzymatiques réalisées par DOEBLEY et al. (1987) prouvent que, dans cette
région, les deux plantes sont génétiquement bien individualisées . KATO (1984),
à partir de l'observation des nœuds de chromatine, arrive à la même conclu
sion. Les conséquences de ces hybridations sur les relations génétiques entre le
maïs et les téosintes restent à élucider.

La conservation des ressources génétiques que constituent les téosintes est
actuellement assurée ex situ, au sein de banques de gènes, par l'INIFAP (lnsti
tuto Nacional de Investigaciones Forestales y Agropecuarias), au Pérou, et par
le ClMMYT, au Mexique. Leur conservation in situ serait particulièrement inté
ressante; la plupart des sites où poussent les téosintes sont déjà répertoriés
(SANCHEZ et al., 1995).

LES TRIPSACUM

Le genre Tripsacum comprend des espèces diploïdes, qui se reproduisent par
voie sexuée, et des espèces polyploïdes, qui se reproduisent par apomixie. Les
analyses génétiques montrent qu'il existe des formes ancestrales bien différen
ciées, en général diploïdes (BARRE, 1995). Les formes polyploïdes sont souvent
des hybrides, simples ou complexes, entre ces formes ancestrales. Chaque
population de polyploïdes reproduits par apomixie est constituée de plusieurs
clones - une vingtaine dans les populations les plus diversifiées. Dans le genre
Tripsacum, l'apomixie contribue donc au maintien de la diversité génétique.

Les espèces de Tripsacum occupent des milieux très divers, généralement per
turbés, mais bénéficiant d'un fort éclairement. On les trouve à l'état spontané
sur le continent américain, de 42° de latitude nord à 24° de latitude sud, à des
altitudes variant de 0 à 2600 mètres. Leur répartition géographique n'est pas
liée à leur niveau de ploïdie ; des formes diploïdes et des formes polyploïdes
cohabitent fréquemment dans une même région . Bien que très répandus sur le
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continent amér icain, les Tripsacum ne sont pas des plantes communes. Leurs
populations sont de taill e varia ble, et leurs capaci tés à co loniser le mil ieu rela
tivement faib les. Ce sont, de plus, des pl antes très sensibles au pâturage, qui
risqu ent de di sparaître de certaines régions avec l' introduction de nouvell es
techniques d'élevage. Leur conservation ex situ a été entreprise, dans le cadre
d'un projet du C1MMYT et de l' ORSTOM, au M exique, où une co llec tio n de
150 populations mexicaines a été établie en champ.

Jusqu'à présent, l'util isation des Tripsacum comme ressources génétiques pour
l' amél ioration du maïs a été extrêmement rédu ite. Avec la mi se en pl ace de
cette co llectio n et l'aide des marqueurs mol écul aires, il devient possible de
repérer systématiquement les caractères int éressants présents au sein de ce
genre et d'organiser leur transfert vers le maïs.

La domestication et la di spersion du maïs

Le maïs est cultivé depui s des mill énaires en Am érique centrale, comme l'attes
tent les grains trouv és au M exique. Il aurait été do mestiqué dans la région cen
trale du M exiqu e à partir du téosinte local. Au sein des races d'Amérique
latine, MANGELSDORF (1974) identi fie six formes ancestrales de maïs surv ivantes
(tableau 1). Le processus de dom estication se serait donc produit plu sieurs fo is
ou aurait rapidement divergé en différentes descendances, éventuellement sous
l' effet de nouveaux cro isements avec le téosinte.

A partir de ce centre d'origine, la culture du maïs s'est propagée sur l' ensemble
du continent américain, des Andes au Canada, pui s à partir du XVIe siècle sur tous
les continents, en zone tropi cale comme en zone tempérée. Sa présence est
signalée au XVIe siècle en Méditerranée, en Asie et dans le golfe de Guinée, et au
XV IIe siècle dans la région soudanienne africaine. En Europe, la culture du maïs
est restée lim itée aux région s méridionales ju squ'en 1965 ; elle se développe
alors vers le nord, princi palement en France, grâce à la créatio n d'hybrides pré
coces à haut rendement.
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L' amél ioration variétale

Les types variétaux

En zone tropicale, le maïs est cultivé dans des conditions écologiques et socio
économiques très diversifiées. Son utilisation alimentaire traditionnelle exige ,
de plus, que le produit corresponde aux préparat ions culinaires et aux goûts
des différents consommateurs.

Pour répondre à cette diversité de situations, il est nécessaire de disposer d'une
gamme de variétés. Celles-ci doivent être adaptées aux différents niveaux
d'intensification pratiqués: culture extensive destinée à l'autoconsommation,
culture intensive commerciale, culture semi-intensive. Elles doivent être
capables de produire dans des milieux très variables - la stabilité du rende
ment prime souvent sur la productivité. Elles doivent, enfin, être appréciées
des utilisateurs: le type et la couleur du grain, les qualités de mouture et de
conservation sont des critères essentiels.

LES ÉCOTYPES

Le maïs, en raison de son mode de reproduction, a été soumis à une sélection
massale dès les débuts de sa domestication. Les agriculteurs choisissaient à
chaque saison les plus beaux épis pour ensemencer leur champ à la saison sui
vante. Cette pratique est encore aujourd'hui la plus courante en zone tropi
cale . Les écotypes en sont issus. Ils sont largement utilisés en agriculture tradi
tionnelle extensive. Ils constituent la meilleure formule pour des rendements
inférieurs à 2 tonnes par hectare.

LES HYBRIDES

Au début du xxe siècle, d'autres méthodes de sélection sont mises au point. La
méthode d'autofécondation et d'hybridation voit le jour aux Etats-Unis: après
plusieurs générations d'autofécondations aboutissant à la création de lignées
pures, les meilleures de ces lignées sont croisées entre elles pour produire un
hybride qui est ensuite diffusé. Les hybrides sont réservés à la culture intensive
avec intrants, où ils peuvent le mieux exprimer leurs potentialités. Les pays
développés et la Chine cultivent aujourd'hui uniquement des hybrides. Le
Brésil et les pays d'Asie du Sud-Estet d'Afrique de l'Est y ont largement recours.

LES VARIÉTÉS AMÉLIORÉES À fÉCONDATION LIBRE

Entre la simple sélection massale et la création directe d'hybrides, la sélection
récurrente se développe aux Etats-Unis à partir des années 60. Complétée par
la technique de création de composites mise au point au Kenya, elle permet de
rassembler une variabilité génétique importante et de sélectionner progressive
ment pour améliorer de nombreux caractères tout en conservant une bonne
part de cette variabilité. Elle est considérée, dans les pays tempérés, comme un
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moyen de créer de meilleures lignées entrant dans les formules hybrides. Dans
les pays tropicaux, elle est actuellement largement employée sous l'impulsion
du C1MMYT. Elle permet de créer des variétés améliorées à pollinisation libre,
alliant des potentialités de rendement élevées (plus de 9 tonnes par hectare),
des qualités agronomiques et la résistance aux contraintes biotiques et abio
tiques, particulièrement importantes en zone tropicale. Les variétés issues de la
sélection récurrente conviennent pour des systèmes à intensification moyenne,
du type de ceux qui sont pratiqués en zone cotonnière africaine, où les rende
ments visés vont de 2 à 5 tonnes par hectare.

Ces trois types variétaux seront encore longtemps utilisés en milieu tropical,
même si on observe une progression des variétés améliorées et des hybrides au
détriment des écotypes.

Les objectifs de sélection

Les objectifs de la sélection du maïs en zone tropicale sont de trois ordres
créer des potentialités de rendement adéquates, permettre leur expression dans
des milieux variés et variables et produire des grains de qualité adaptés à leurs
différents usages (tableau 2).
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Les méthodes d'amél ioration génétique

Le maïs est une plante naturellement allogame. Il y a donc, pour chaque plante,
une forte hétérozygotie, et le génome du maïs s'est adapté à cet état. On peut
facilement croiser le maïs, mais aussi l'autoféconder, avec cependant une forte
dépression de consanguinité qui interdit l'utilisation directe de lignées homozy
gotes. Ces particularités permettent un large choix de méthodes d'amélioration,
qui visent toutes à conserver ou à restaurer l'hétérozygotie. L'amélioration du
maïs tropical se fonde sur une variabilité génétique préexistante, naturelle ou
induite. Elle utilise trois méthodes, séparément, successivement ou conjointe
ment: la sélection généalogique et l'hybridation, la sélection récurrente et le
rétrocroisement. Elle bénéficie, enfin, des apports des biotechnologies, large
ment développées chez cette espèce.

LA CRËATION DE VARIABllITË

La création de variabilité est un préalable à l'amélioration des écotypes locaux
tropicaux. Chacun d'eux recèle en effet une variabilité insuffisante, qui a voué
à l'échec toutes les tentatives directes d'amélioration. Trois méthodes ont été
utilisées pour accroître cette variabilité.

Le mélange mécanique de semencesde différents écotypes a été testé. Il ne suffit
pas à créer une nouvelle variabilité, du fait de forts déséquilibres de liaison.

Le croisement interspécifique a été tenté avec les téosintes et Tripsacum. Dans
le premier cas, le croisement est aisé, mais peu utilisé jusqu'à présent. Dans le
second cas, l'hybridation est plus difficile, mais en cours d'exploitation.

Le brassage des variétés a été mis au point au Kenya dans les années 60. Il vise
à créer un composite. La technique consiste à semer une ou deux lignes de
chaque variété devant entrer dans sa composition - lignes dont les plantes
seront castrées - et de les faire alterner avec des lignes de mâles composées
du mélange mécanique de toutes les variétés. Seules les lignes de femelles sont
récoltées pour le brassage suivant. Après au minimum trois brassages suivis
d'une génération de pollinisation libre, on obtient un composite qui n'est pas
la simple addition des variétés constitutives. Cette technique permet, en effet,
de briser les liaisons génétiques existant dans les variétés de départ, et favorise
donc les recombinaisons originales. Elle a été, et est toujours, largement uti
lisée avec succès, par le CIMMYT, l'liTA, le CIRAD (MARCHAND, 1977) et la
plupart des centres nationaux de recherche agronomique, pour créer la varia
bilité génétique nécessaire à tout travail de sélection, mais aussi pour
conserver cette variabilité sous une forme plus maniable.

LES MËTHODES ACTUELLES D'AMËLlORATION VARIËTALE

La sélection récurrente

Les différentes techniques de sélection récurrente - de la plus simple, la
sélection massale, à la plus complexe, la sélection récurrente réciproque -
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ont toutes les mêmes caractéristiques fondamentales. Ce sont des techniques
non généalogiques, car chaque cycle de sélection se termine par le brassage
des génotypes retenus. Elles opèrent par cycles successifs de sélection, donc
avec une accumulation de gènes favorables. Elles exploitent plutôt, mais pas
seulement, les effets génétiques additifs, donc fixables. Elles débouchent sur
des pools améliorés, source et moyen de gérer la variabilité génétique en pays
tempérés, mais aussi, et surtout, source de variétés à pollinisation libre propo
sées au développement en pays trop icaux.

Les nombreuses techniques existantes, décrites par MARCHAND (1975) - sélec
tion massale, sur 51' demi-frère, plein frère, réciproque - , qui ont chacune
leurs avantages et leurs inconvénients, peuvent être employées séparément,
successivement ou conjointement.

La sélection récurrente est aujourd 'hui très largement appliquée dans les pays
tropicaux, en premier lieu par le CIMMYT, qui , depuis plus de vingt ans, en a
fait la base de ses sélections. Le CIRAD et la plupart des centres nationaux de
recherche agronomique y ont largement recours.

Ses avantages, par rapport à la méthode d'autofécondation et d'hybridation,
sont nombreux. Du point de vue génétique, la sélection récurrente permet
d'exploiter la variance additive, et n'empêche nullement, ensuite, de travailler
les effets d'hétérosis. Elle donne des plus-values stables. Sur le plan pratique,
elle est plus simple et demande moins de moyens que la création d'hybrides.
De plus, à rendement final égal, elle aboutit plus vite à un matériel vulgari
sable que l'hybridation. Enfin, en termes économiques, la sélection récurrente
permet de vulgariser un matériel végétal non hybride, utilisable en généra
tions avancées . Elle permet aussi, et c'est un avantage précieux dans les pays
où la recherche agronomique est encore peu développée, d'offrir régulière
ment des variétés plus élaborées que celles du cycle précédent, alors qu'avec
l'hybridation il faut attendre la fin du programme pour proposer un nouvel
hybride.

Ces avantages la feront préférer dans les régions où la recherche doit rapide
ment fournir des variétés améliorées et dans les régions où la vulgarisation
de semences hybrides est encore délicate. Ce sont des cas fréquents en zone
tropicale.

La sélection généalogique et l'hybridation

La création d'hybrides repose sur l'obtention de lignées homozygotes, par
autofécondations successives et par sélection entre et à l'intérieur des familles,
puis sur le croisement de ces lignées pour revenir à un niveau d'hétérozygotie
élevé.

Les techniques utilisées ont été décrites pour la création d'hybrides en pays
tempérés (DEMARLY, 1977; sPRAGUE et DUDLEY, 1988). Elles s'appliquent égaIe
ment aux hybrides tropicaux avec cependant quelques différences. La notion
de groupe hétérotique est peu utilisée, ces groupes n'étant pas nettement
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définis dans le matériel tropical. Contrairement aux pays tempérés, où la règle
est actuellement de diffuser des hybrides simples, en milieu tropical, on pro
pose divers types d'hybrides : hybrides classiques doubles ou trois-voies,
hybrides entre lignées peu fixées (52 ou 5) ce qui permet une vulgarisation
plus rapide, hybrides complexes, résultant du croisement entre une variété
adaptée, généralement locale, et une ou plusieurs lignées, souvent introduites
(MARCHAND, 1983), et, même, hybrides intervariétaux, moins intéressants
depuis que les variétés améliorées existent. L'utilisation d'hybrides en F2 a par
fois été encouragée. Cette pratique est à proscrire, car elle s'accompagne
d'une chute de rendement de 20 à 50 %, qui enlève tout intérêt à l'hybride.

L'hybridation et la sélection récurrente exploitent des effets génétiques diffé
rents et visent des objectifs distincts. Elles sont aussi efficaces l'une que l'autre
dans leurs domaines respectifs . Elles sont, de plus, complémentaires, la sélec
tion récurrente permettant, dans un premier temps, d'obtenir une amélioration
stable des variétés travaillées, la sélection généalogique bénéficiant ensuite de
ces géniteurs améliorés pour la création de lignées vigoureuses, prêtes à entrer
dans un programme de création d'hybrides.

Le rétrocroisement

Le rétrocroisement sert à transférer un caractère particul ier dans une vari été
intéressante qui ne le possède pas. La descendance F2 entre la variété rece
veuse et la variété donnant le caractère est soumise à un criblage pour choisir
les plantes possédant ce caractère. Celles-ci sont recroisées avec la variété
receveuse : c'est le rétrocroisement ou croisement de retour. Après plusieurs
rétrocroisements - leur nombre sera d'autant plus élevé que l'on veut se rap
procher de la forme de départ -, on tend vers la variété de départ enrichie du
caractère recherché. Cette méthode peut être utilisée pour transférer des carac 
tères monogéniques, oligogéniques ou même polygéniques pourvu qu'ils
soient suffisamment héritables. Elle a été uti 1isée avec succès pour transférer
des résistances (viroses), des gènes de qualité du grain (opaque-2, sweet,
pop.. .) et des gènes d'intérêt agronomique (nanisme, précocité).

L'APPORT DES BIOTECHNOLOGIES

Le maïs est sans doute une des plantes pour lesquelles les recherches dans le
domaine des biotechnologies sont les plus avancées.

Les marqueurs moléculaires

Les marqueurs moléculaires, surtout RFLP, ont permis d'obtenir de nombreux
résultats en matière de diversité génétique et de cartographie génomique. Ils
ont aussi été employés pour la recherche de gènes dans l'analyse moléculaire
de la domestication du maïs ou la mise en ordre des gènes de résistance au
virus de la mosaïque nanisante du maïs. Ils ont également été utilisés pour
rechercher des QTL : cinq QTL ont été mis en évidence dans la résistance du
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maïs à Puccin ia sorghi et six dans sa thermotolérance. Ils auto risent, enfin, la
sélection ass istée par marqueurs, qu i commence d'être pratiquée. Une équipe
de Ciba Geigy et de l'INRA a pu transférer, par trois rétrocroisements seule
ment, un gène d'une lignée transgéni que - gène de Bacillu s thuringiensis - à
une autr e li gnée (RAGOT et al., 1995).

L'h aplodiploïd isation

L'a ndrogenèse in vitro n' est pas encore ut ili sable à grande éche l le, du fait d'un
fai b le rend ement embryogène et des d iffic u ltés du dou bl ement chromoso
mique. Cependa nt, des lignées haploïdes doublées ont été obtenues aux Etats
Unis et en France, et des hybrides entre li gnées haploïdes doublées sont vulga
risés en Chine. L'apt itude à la culture d'a nthères est sous contrô le génét ique et
facile à améli orer par cro isement. Des travaux sont en cours po ur localiser les
gènes en jeu (MURIGNEUX et al., 1994 ).

Le transfert de gènes

La culture de cellu les et de protopl astes, nécessaire à la productio n de plantes
transformées, est aisée, mais la régénération de plantes ferti les reste délicate.
Elle semble plus facil e à partir des protoplastes issus de cals de mi crospores de
pollen que de ti ssus somatiques. Les bases génétiques de ces diffé rentes apti
tud es sont en cours d'étude . Le transfert de gènes à partir de protoplastes a
longtemp s été freiné par les difficultés de régénératio n. M algré quelques rares
succès, cette techn iqu e semble abandonnée et les pr incip aux laboratoires tra
vaill ant sur ce thème se sont tournés vers le transfert de gènes par canon à par
ticul es sur des embryo ns immatures qui produisent des cals de typ e 1 ou de
typ e Il impliquant la li gnée A188, plus faci les à régénérer. Les gènes transférés
sont surtout des gènes de résistance (herbi cides, insectes, virus), mais aussi des
gènes de stérilité mâle. Dans ce cad re, les laboratoires M on santo et Ciba
Ge igy testent actue llement des lignées ayant reçu un gène de résistance à la
pyra le de B. thu ring iens is (KOZIEL et al., 1993; ARMSTRONG et al., 1995). Le
transfert par Agrobacterium a également été réussi au Japon (ISH IDA et al.,
1996). Ces techn ique s restent encore dél icates à manier, mais dev raient, dan s
l' avenir, prendre une place importante dans l'amélioration des maïs tropicaux.

Les progrès génétiques
et la diffusion des variétés

Les travaux actue ls de sélecti on

Le maïs est l'objet de très nombreux trava ux de sélection dans le monde. Cin q
dom aines de recherche sont illustrés : la création de var iabil ité génétique, la
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résistance aux agressions biotiques et aux contraintes abiotiques, la création
d'hybrides et le transfert de l'apomixie.

LE COMPOSITE Y AFRICAIN

La création d'un composite permet d'élargir la base génétique du matériel
végétal. La sélection récurrente offre ensuite la possibilité d'améliorer ce com
posite. Ces deux techniques sont d'usage courant pour l'amélioration des maïs
tropicaux . Elles visent à obtenir une variété composite directement diffusable
ou à constituer un réservoir de variabilité dans lequel la sélection peut ensuite
puiser pour créer de nouvelles variétés.

Ces techniques ont été mises en œuvre, dès 1973, par l'IRAT (Institut de
recherches agronomiques tropicales et des cultures vivrières) et ses partenaires
africains pour produire, à partir des écotypes de la zone de savane d'Afrique
de l'Ouest, le composite Y. La décision de créer ce composite partait de deux
constatations. Tout d'abord, la base génétique étroite des écotypes ouest
africains n'offrait que peu de possibilités d'amélioration -la plupart des tenta
tives effectuées dans ce sens au cours des années 60 s'étaient soldées par des
échecs. Mais chacun de ces écotypes recélait une valeur intrinsèque considé
rable. Fruit de plus de trois cents générations de culture et de sélection massale
par les paysans, chaque écotype était très précisément adapté au milieu dans
lequel il était cultivé. II devenait nécessaire de sauvegarder cette richesse et de
la conserver sous une forme manipulable par le sélectionneur.

Le composite Y a été brassé à l'IDESSA (Institut des savanes) de Bouaké, en
Côte d'Ivoire, de 1974 à 1976 (MARCHAND, 1977). 1\ a ensuite été amélioré au
cours d'une opération régionale coordonnée à laquelle participaient le Bénin,
le Burkina, la Côte d'Ivoire, le Mali, le Niger et le Sénégal (SAUVAI RE, 1987).

La création du composite

A partir des collections de travail des différents pays, 94 entrées individuali
sées, dont certains composites, représentant au total 145 écotypes , ont été ras
semblées pour être brassées. La contrainte était d'assurer à chaque écotype
une contribution équivalente dans le composite final. Il était donc indispen
sable que chaque constituant du parent mâle ait une chance égale de féconder
chaque ligne de femelles. La condition en était la concordance des floraisons
pour des écotypes dont la précocité variait de 40 à 66 jours.

Cette concordance a été obtenue grâce au semis décalé des 94 entrées
femelles. Celles-ci ont été réparties en trois groupes de précocité semés avec
un décalage de dix jours. On obtient ainsi la floraison simultanée des trois
groupes. Le mélange mécanique des entrées, servant de parent mâle, est semé
trois fois à l'intérieur de chacun de ces groupes.

A la fin de 1976, trois brassages avaient été réalisés. Afin d'avoir une idée de
l'efficacité des brassages, on a calculé les écarts, pour la précocité, entre les
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dix variétés les plus précoces et les dix variétés les plus tardives. Cet écart, qui
était de 22 jours lors du premier brassage, n'était plus que de 13 jours lors du
troisième brassage. Il y a donc une homogénéisation nette, bien qu'encore
insuffisante.

Par ailleurs, une étude par électrophorèse du composite Y a conclu à la vali
dité des brassages: toutes les bandes d'isoenzymes caractéristiques des éco
types, et celles-là seulement, se retrouvent dans le composite Y. Ce composite
a été inscrit au catalogue sous le numéro IRAT293.

L'amélioration du composite

L'amélioration d'IRAT293 pour ses caractéristiques générales s'est déroulée sur
une base régionale (Burkina, Côte d'Ivoire, Mali, Sénégal) par une sélection
récurrente douce pendant quatre cycles, d'abord par sélection So (500 familles
testées sur quatre sites, 150 familles retenues dont les talons sont recombinés
et nouveau choix de 500 épis après deux brassages), puis par sélection demi
frère modifiée (500 familles testées sur quatre sites, 100 familles retenues et
rebrassées avec choix de 5 épis sur 40 plantes par famille, les 500 épis retenus
constituant les familles du cycle suivant). L'évaluation multilocale de la forme
d'origine et des quatre cycles de sélection a été réalisée, en 1988, au Bénin, au
Burkina, en Côte d'Ivoire, au Mali, au Sénégal et au Togo.

Les résultats de cette évaluation montrent clairement que l'amélioration du
composite Y a été efficace pour les caractéristiques agronomiques (précocité,
taille, résistance à la verse et à la casse), mais inopérante pour le comporte
ment face au parasitisme - les pressions parasitaires généralement faibles
dans la zone n'ont vraisemblablement pas permis d'identifier les familles les
plus tolérantes - et les composantes du rendement, ce critère n'était pas pris
en compte au cours des cycles de sélection.

Depuis cette évaluation, IRAT293 a été mis à la disposition des chercheurs.
Son amélioration se poursuit actuellement avec le transfert de la résistance à la
striure du maïs, en cours à la Réunion, et l'étude de sa variabilité interne.

LA RËSISTANCE AUX VIROSES À STRIES À LA RËUNION

Les viroses à stries sont parmi les principales maladies du maïs à la Réunion
(planche XVII, 4). Elles sont au nombre de trois: la striure due au maize streak
virus (MSV), dont l'incidence est la plus forte, le stripe dû au maize stripe virus
(MStpV) et la mosaïque causée par le maize mosaic virus (MMV). Les deux
dernières, bien que moins préjudiciables, présentent cependant des niveaux
d'infestation parmi les plus élevés observés dans le monde. Ces virus sévissent
dans plusieurs autres régions tropicales: le MSV en Afrique, le MMV et le
MStpV en Amérique latine et dans la zone caraïbe (MARCHAND et al., 1994).
Leur présence endémique et le risque d'épidémies brutales dans certaines
zones rendent nécessaires la sélection et la diffusion de variétés résistantes.
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L'existence de résistances à ces maladies dans les écotypes de maïs de la
Réunion est à l'origine d'un important programme de sélection. Celui-ci a
nécessité la mise au point d'un crible efficace - maîtrise de l'élevage de
masse des insectes vecteurs et des techniques d'infestation artificielle (REY
NAUD, 1988), notation symptomatologique fiable (RODIER, 1995) - et l'étude
de la génétique des systèmes de résistance (BREWBAKER et AQUILIZAN, 1965;
SAUGER, 1988; RODIER, 1995).

Les travaux de transfert de la résistance au MSV dans des cultivars ouest
africains sensibles ont commencé les premiers . Le composite réunionnais
IRAT297, amélioré pour la résistance au MSV par trois cycles de sélection
récurrente dont deux sous inoculation artificielle (HAINZELIN et MARCHAND,
1986), a servi de donneur de résistance . Le transfert de cette résistance dans
les variétés sensibles fait appel à la méthode classique des rétrocroisements
successifs avec, à chaque étape, le criblage des descendances Flet F2 sous
infestation artificielle (MARCHAND et al., 1994). Après deux rétrocroisements,
deux ou trois générations d'autofécondation permettent de récupérer les carac
tères de la variété sensible tout en concentrant la résistance au MSV. Les
lignées résistantes ainsi obtenues sont ensuite brassées afin de retrouver la
variété de départ et sa variabilité génétique.

Ce schéma de transfert est très efficace puisque les premières variétés issues de
ce programme montrent un niveau de résistance au MSV quasi total et jusqu'à
présent toujours supérieur à celui des variétés sélectionnées par d'autres orga
nismes (figure 3), en conditions d'infestation artificielle comme en grandes par
celles de culture (DINTINGER et al., 1994; MARCHAND et al., 1994).

La durabilité d'une telle résistance, si elle ne peut être considérée comme
acquise dans l'état actuel des connaissances, semble cependant probable. Un
certain nombre d'éléments plaident en sa faveur. Tout d'abord, son niveau
élevé, qui n'a jamais été démenti jusqu'à présent, et ce quels que soient le
génotype receveur utilisé et l'isolat viral présent. Ensuite, sa nature, que les
études sur la répartition du virus dans la plante laissent supposer particulière
ment efficace, puisqu'il s'agirait d'une résistance cellulaire à la multiplication
du virus (PETERSCHMlTI, 1988; PETERSCHMITI et al., 1992; BIGARRE, 1994). Enfin,
l'étude de son déterminisme génétique a montré qu'elle était fortement héri
table et se comportait comme un caractère quantitatif à dominance partielle
positive impliquant trois facteurs génétiques au minimum. Ce système de résis
tance complète n'exclurait pas la présence de facteurs mineurs polygéniques
pouvant conférer un certain niveau de résistance partielle (RODIER, 1995;
RODIER et al., 1995).

Si, actuellement, seules des variétés à pollinisation libre sont engagées dans ce
programme de sélection, on envisage à moyen terme de créer des hybrides
résistants. En effet, le processus de transfert de la résistance au MSV implique,
dans sa phase d'autofécondations, la création d'un certain nombre de lignées
résistantes, dont certaines le sont totalement (CLERGET et al., 1996). Ce type de
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Figure 3. Test de variétés résistantes au M SV du ClRAD de la Réuni on (7) et compa
raison avec des varié tés résistantes obtenu es a u Nigeria (2), au Togo (3) et en Afrique
du Sud (4) . La note moyenn e visuelle est étab l ie d 'ap rès une échelle symptomato lo 
gique de 0 à 9, qui p rend en co mpte la surface foliaire chloros ée 60 jours après
infestation .

matériel, ainsi qu e des lign ées d'élite dans lesquelles la résistance au M SV est
en co urs de transfert , pourrait consti tuer le point de départ d 'une formul e
hyb ride très résistante et bi en adaptée aux conditions de cult ure de la Réunion.

Ce programme s'or iente également vers la créat ion de vari étés « multirésis
tantes » . Cell e-ci s'appuie sur l' étude du contrô le génétiq ue des résistances aux
deux autres v i roses, MMV et MStpV, et sur le marquage des gènes respon
sabl es, qui est achevé sur le MSV et le MMV. Ces travaux ouvrent la voie à
une sélection assistée par marqueurs qui devrait perm ettre de transférer sim ul
tanément les gènes de résistance à ces trois vi roses.
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A plus long terme, l'association de ces résistances aux virus à des résistances
aux insectes vecteurs pourrait offrir une garantie supplémentaire. Des travaux
sur la résistance liée au comportement alimentaire de l'insecte sont en cours
pour le vecteur du MMV (BUDUCA, 1995; BUDUCA et al., 1995) et celui du MSV
(POMES, 1994; LETI, 1995).

LA TOLËRANCE AUX SOLS ACIDES

On estime à près de 20 millions d'hectares les surfaces cultivées en maïs sur
sols acides (UEXKULL et MUTIERT, 1995). Les contraintes de ces sols sont mul
tiples : toxicité de certaines formes ioniques libres de l'aluminium et du man
ganèse, déficiences minérales constitutives ou induites ... Or les variétés
actuelles de maïs sont relativement peu adaptées à ce type de sol, bien que
l'espèce possède une variabilité certaine pour la tolérance aux sols acides. Plu
sieurs organismes de recherche ont mené à bien des programmes de création
variétale sur ce thème, principalement en Amérique du Sud, où les sols acides
couvrent 43 % des terres arables.

Jusqu'à très récemment, il était admis que le principal facteur limitant la crois
sance des végétaux sur les sols acides était la présence d'ions aluminium libres
dans la solution du sol. Les tests de sélection portaient donc sur la tolérance à
l'aluminium.

Les études sur la composition et les équilibres ioniques dans la solution du sol
ainsi que l'observation des cultivars améliorés pour la tolérance à l'aluminium
ont remis en cause cet axiome. La toxicité aluminique ne constitue, en effet,
que l'un des facteurs limitants. Ainsi, la carence en phosphore est le principal
facteur limitant dans les cerrados brésiliens, de même que la toxicité manga
nique dans des régions volcaniques, à la Guadeloupe ou au Cameroun.

La physiologie (ToTH et al., 1984; MARSCHNER, 1991; HUE et al., 1993) et l'héré
dité (RHUE et al., 1978; GEVERS, 1984; MIRANDA et al., 1984; PANDEY et al.,
1994) de la tolérance aux sols acides sont encore mal connues pour le maïs. La
sélection pour cette tolérance repose, en conséquence, sur des méthodes empi
riques : la sélection au champ sur sols acides et la sélection in vitro sur solution
nutritive contenant l'élément identifié comme limitant.

Les travaux les plus importants sur la sélection au champ ont été réalisés au
Brésil (MAGNAVACA et BAHIA-FILHO, 1994) et en Colombie (GRANADOS et al.,
1993). La sélection s'effectue en station sur des sols naturellement acides.
Chaque cultivar est semé à la fois sur une parcelle acide et sur une parcelle fer
tile. Les cultivars qui présentent le plus faible écart de croissance entre les deux
parcelles sont considérés comme les plus tolérants aux sols acides. Les essais
conduits sur une large gamme de variétés ont abouti à la constitution de popu
lations regroupant les cultivars les plus tolérants. Ces populations ont été
ensuite améliorées par sélection récurrente, demi-frère puis plein frère. C'est
ainsi qu'ont été créés l'hybride BR201, au Brésil, et la variété ICA Sikuani V11 0,
en Colombie. Le premier représente aujourd'hui 14 % du marché des semences
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au Brésil, et la seconde, en cours de développement, a une productivité égale
à 150 % de celle du témoin local en conditions de sol acide.

La sélection avec test précoce en solution nutritive s'est surtout appuyée sur la
mesure de la croissance , racinaire en général, de plantules en milieu nutritif
contenant ou non l'ion aluminium . Cependant, si l'on observe bien une varia
bilité pour la tolérance à l'aluminium chez le maïs, la transposition des résul
tats obtenus in vitro au champ a souvent été décevante. Grâce à une meilleure
connaissance de la composition des solutions du sol, la méthode a été affinée:
les concentrations ioniques des solutions, jusqu'alors bien trop élevées, ont été
ajustées précisément à celles trouvées dans les sols. Avec la maîtrise des tech
niques de culture in vitro, les mesures, elles-mêmes, ont changé d'objet : on
teste actuellement, en présence d'aluminium, la croissance de tubes polli
niques et la résistance de protoplastes. Enfin, on s'oriente vers l'utilisation
d'autres éléments, comme le phosphore, dont on évalue la capacité d'absorp
tion, en très faibles concentrations, par les cultivars.

Malgré l'empirisme des méthodes utilisées , les premiers résultats de la sélec
tion pour la tolérance aux sols acides sont concluants. Les recherches menées
dans les domaines de la chimie du sol, de la physiologie racinaire et de la
génétique laissent espérer un nouveau saut quantitatif dans l'utilisation des sols
acides, pour lequel la sélection jouera un rôle important (SANCHEZ, 1994).

LA CRÉATION D'HYBRIDES

La création d'hybrides de maïs destinés à une agriculture intensive est réalisée
par le ClRAD en collaboration avec Rhône-Poulenc Agrochimie depuis 1985,
dans le cadre d'un projet implanté au Brésil. Plusieurs schémas de sélection
sont utilisés.

La sélection d'hybrides classiques

La sélection d'hybrides classiques - simples, doubles, trois-voies - a été
menée à partir de lignées introduites et de lignées issues de populations amé
liorées, locales ou adaptées . Elle a permis d'obtenir un certain nombre de
variétés performantes pour le Brésil, mais aussi pour l'ensemble de la zone tro
picale. Après plusieurs campagnes d'essais au Brésil et en Afrique avec
d'excellents résultats, un premier hybride, IR30, a été commercialisé au Brésil.
Deux autres hybrides, RA100 et RA200, ont été lancés récemment, toujours au
Brésil. D'autres hybrides sont en phase de précommercialisation ou à des
stades avancés d'expérimentation.

La sélection d'hybrides complexes

L'hybride complexe est un hybride de première génération entre une popula
tion adaptée au milieu, d'origine locale ou non, et une lignée ou un ensemble
de lignées. Ce schéma permet de disposer rapidement d'hybrides assez perfor-
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mants et faciles à multiplier, qui sont théoriquement plus rustiques que les
hybrides classiques et montrent une bonne stabilité.

Cette formule a fait l'objet de recherches déjà anciennes au Sénégal, en Côte
d'Ivoire, au Burkina et à la Réunion. Plusieurs hybrides ont été vulgarisés:
BOS et JOS, IRAT81, IRAT83 et IRAT143. Trois campagnes d'essais multilo
caux au Brésil ont confirmé la valeur de formules comme IR1315 qui ont une
productivité équivalente à celle des meilleurs hybrides classiques sur certains
sites.

Le croisement de maïs tropicaux
et de maïs tempérés

L'extraction de familles à partir de croisements entre hybrides simples locaux
tropicaux et lignées tempérées doit permettre d'obtenir des lignées qui possédent
une bonne aptitude à la combinaison et d'améliorer les qualités agronomiques
des hybrides locaux tout en conservant leurs caractéristiques d'adaptation. Le
choix de lignées tempérées qui se combinent bien entre elles, comme B73 et
Mo 17, permet également d'augmenter l'effet hétérotique,

Quelques lignées satisfaisantes ont ainsi été sélectionnées, mais leurs combi
naisons avec des hybrides locaux se sont révélées mal adaptées. Elles présen
taient notamment une sensibilité à la pourriture des épis. Il aurait sans doute
été préférable de partir de formes aux trois quarts tropicales.

L'amélioration des lignées par rétrocroisements

On utilise le rétrocroisement pour améliorer une lignée d'élite présentant un
défaut majeur. Cette méthode a été employée pour augmenter la résistance à
Fusarium mani/dorme d'une lignée sensible grâce à plusieurs lignées don
neuses de résistance. La sélection des plantes résistantes a été réalisée par ino
culation artificielle du champignon. On a ainsi obtenu plusieurs familles sœurs
nettement plus résistantes que la lignée de départ.

La sélection récurrente réciproque

La sélection récurrente réciproque est un schéma de sélection à long terme qui
vise à fournir régulièrement des hybrides de plus en plus performants. On peut
utiliser des familles incomplètement fixées (S4 ou S5) pour produire plus rapi
dement des hybrides « non conventionnels», mais de bonne qualité puisqu'on
part d'un matériel déjà bien amélioré.

La méthode est classique, mais la composition des deux pools complémentaires
est un peu particulière. Ils sont constitués, en effet, pour moitié de matériel local,
pour un quart de lignées tropicales et pour un autre quart de lignées tempérées.

Les top-cross réalisés sur les toutes premières extractions (51) ont été testés en
1993-1994. Leurs résultats sont prometteurs.
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LE TRANSFERT DE L'APOMIXIE

En zone tropicale, les variétés apomictiques de maïs seraient particulièrement
intéressantes car elles permettraient au paysan d'ensemencer son champ avec
une partie de sa récolte. Elles éviteraient l'achat de semences, dont la distribu
tion est souvent déficiente et le coût trop élevé pour le paysan.

L'apomixie est en effet un mode de reproduction végétative par graine, qui
offre la possibilité de fixer les variétés. La pollinisation reste cependant néces
saire pour féconder les noyaux polaires et produire l'albumen, d'où sont issues
les graines apomictiques. Ce mode de reproduction est connu chez certaines
espèces du genre Tripsacum, parent éloigné du maïs, qui peut s'hybrider avec
lui (SAVIDAN et BERTHAUD, 1994).

L'apomixie est facultative dans le genre Tripsacum, qui présente des taux de
sexualité résiduelle variables selon les génotypes. Cette sexualité résiduelle, si
elle doit être éliminée pour obtenir des variétés apomictiques commerciales,
peut être considérée comme un avantage qui permet aux variétés d'évoluer
par la création au champ de nouvelles combinaisons génétiques, susceptibles
à leur tour d'être fixées par l'apomixie. Un tel fonctionnement de l'apomixie
permettrait sa diffusion dans des variétés traditionnelles sans détruire leur
capacité d'évolution .

Le déterminisme génétique de ce mécanisme a été élucidé chez plusieurs poa
cées tropicales, comme Panicum, Brachiaria et Cenchrus . Il fait intervenir un
gène dominant, ce qui facil itera le transfert de ce caractère par r étrocroise
ments successifs . Cette méthode classique de transfert d'un caractère devrait
aboutir, par étapes, à une plante possédant le génome complet du maïs enrichi
du gène de l'apomixie de Tripsacum. Cependant, de nombreux problèmes
subsistent. Il semble en particulier que l'apomixie s'exprime mal au niveau
diploïde, ce qui conduirait à utiliser des maïs tétraploïdes.

La multiplication et la diffusion des variétés

Lorsqu'une variété a été créée par le sélectionneur, son intérêt vérifié par des
tests en milieu réel et la décision de la proposer aux paysans prise , il convient
de la rendre disponible, donc de produire les semences.

Cette production semencière, dont les modalités varient en fonction de la for
mule variétale (variété à pollinisation libre ou hybride), utilise certaines tech
niques et respecte certaines règles (HAINZELlN, 1988).

LES CONTRAINTES DE LA PRODUCTION SEMENClÈRE

Le maïs est une plante allogame dont le pollen peut être transporté par le vent
sur d'assez grandes distances. Pour conserver la pureté variétale, il est donc
impératif d'éviter tout apport de pollen étranger, en ayant recours soit à la
fécondation manuelle soit à l'isolement. La fécondation manuelle, du fait du
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travail nécessaire, est réservée au maintien de la variété ou des lignées et à la
production du matériel de départ. L'isolement dans l'espace - absence de
maïs à moins de 300 mètres - ou dans le temps - pour deux variétés à polli
nisation libre de même précocité, un décalage des semis d'un mois est généra
lement suffisant - est utilisé en production semencière.

La castration du parent femelle est indispensable pour la production
d'hybrides. L'utilisation de la stérilité mâle cytoplasmique n'est guère recom
mandée, depuis l'épidémie d'helminthosporiose survenue aux Etats-Unis sur
des lignées portant le cytoplasme mâle stérile Texas. La castration chimique
n'est pas encore réellement au point. On procédera donc par castration
manuelle ou, pour des superficies importantes, mécanique.

LES ÉTAPES TECHNIQUES DE LA MULTIPLICATION

La multiplication des semences se déroule en trois étapes: la production du
matériel de départ, la production des semences de base, la production des
semences commerciales.

La production du matériel de départ relève d'organismes de recherche et se
trouve sous leur entière responsabilité . Elle est en général réalisée en même
temps que le maintien de la variété, ou de ses parents dans le cas d'un hybride,
par le sélectionneur, soit par simple semis de la variété, en isolement ou avec
pollinisation manuelle, soit, et c'est de beaucoup préférable, selon un schéma
demi-frères pour une variété à fécondation libre: 500 épis demi-frères de la
génération précédente, qui serviront de lignes femelles, sont semés en épi-ligne,
en alternance avec un mélange de semences de ces 500 épis, qui servira de
parent mâle et sera épuré. Avant la récolte, les lignes de femelles non conformes
au standard de la variété sont éliminées et, dans les lignes conformes, on choisit
1 à 3 épis. Une partie des grains de ces épis est conservée pour la génération
suivante; le reste, éventuellement complété par d'autres épis en fonction de la
quantité de semences nécessaire, constitue le matériel de départ. Le même
schéma est appliqué au maintien de lignées, mais, bien évidemment, avec auto
fécondation, et non pollinisation par les lignes mâles (CiMMYT, 1986).

La production des semences de base est réalisée à partir du matériel de départ.
Elle comprend parfois une ou plusieurs générations de prébase, si les quantités
de semences de base à produire sont importantes. Elle est en général sous la
responsabilité d'un organisme semencier et bénéficie de l'assistance du sélec
tionneur pour le maintien de la pureté variétale . Les semences de base sont
produites en parcelle isolée . Les plantes hors type ou malades doivent être éli
minées avant la floraison; une seconde élimination peut intervenir à la récolte.
C'est à ce stade que sont produits les hybrides simples parents des hybrides
doubles ou trois-voies.

La production de semences commerciales est la dernière multiplication avant
la culture par le paysan. Elle est également réalisée en parcelle isolée et soi-
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gneusement épurée. C'est l'étape de fabrication des semences hybrides F] des
tinées à la vente. Les techniques de production de ces semences hybrides ont
été largement décrites {JUGENHEIMER, 1979}.

LES QUANTITËS ET LES SUPERFICIES

Pour déterminer les quantités de semences à produire aux différentes étapes,
on part des besoins finau x, soit 20 kilos par hectare pour des densités de
l'ordre de 50000 plantes par hectare. Ainsi, pour ensemencer 200000 hec
tares avec une vari été à pollinisation libre, il faudra 4000 tonnes de semences
commerciales. Celles-ci seront produites sur 1 500 hectares (rendement
attendu de 3 tonnes par hectare), qui nécessiteront 30 tonnes de semences de
base. Ces semences de base (rendement attendu de 2 tonnes par hectare pour
tenir compte d'une épuration plus sévère) demanderont 15 hectares (mais
plutôt 20 à 30 , pour disposer d'un stock de sécurité), soit 300 kilos de
semences de départ. Compte tenu de la sévérité accrue de l'épuration et des
semences nécessaires pour la génération suivante, le sélectionneur sèmera
donc environ 0,5 hectare. Ce chi ff re doit être majoré pour la fabr ication
d'hybrides, en fonction du ratio parent femelle/parent mâle et du rendement,
en général nettement plus faible , des lignées.

Pour 200000 hectares à semer, il n'est pas besoin d'une génération de prébase.
De plus, entre la production du matériel de départ et la mise à disposition des
semences commerciales, il n'y a que deux générations, soit deux ans. La pro
duction des semences d'une variété à pollinisation libre est donc très rapide.

LES NORMES DE QUALlTË

Lorsqu'un service de certification des semences existe, il doit établir et faire
respecter un certain nombre de normes concernant la production (isolement,
épuration ... ) et la qual ité des semences (humidité, pureté spécifique et varié
tale , pouvoir germinatif). Ces normes, très rigoureuses dans les pays déve
loppés, peuvent dans certains cas être appliquées avec moins de rigueur dans
les pays tropicaux (VANDEVENNE, 1984).

LA DIFFUSION DES VARIËTÉS

L'amélioration du maïs tropical a débuté dans de nombreux pays vers le milieu
du siècle et a connu un réel essor, avec la collaboration des institutions de
recherche à vocation internationale, depuis une trentaine d'années. Les nom
breuses variétés sélectionnées dans ce cadre sont-elles réellement utilisées par
les agriculteurs?

Une vaste enquête, menée en 1990 par le CiMMYT (1992), sur l'impact de la
recherche auprès des principaux pays producteurs de maïs en zone tropicale,
a permis d'apprécier globalement les surfaces cultivées avec les variét és sélec
tionnées (tableau 3). D'après cette enquête, 50 % des surfaces cultivées en
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maïs dan s ce tte zone le sont avec des va riétés amélio rées o u de s hybrides. Ce
résult at est remarquabl e compte tenu des obstacles qui frein ent la d iffusion de
ce typ e de va rié té dan s les pays en développem ent.
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Le manioc

Jean-Pierre Raffaillac, Gérard Second

Le manioc est une plante arbustive cultivée pour ses racines tubérisées,
appelées tubercules. Il se classe au cinquième rang mondial des productions
végétales alimentaires derrière le maïs, le riz, le blé et la pomme de terre
(FAO, 1996). En 1995, la production de tubercules frais s'élevait à 164 millions
de tonnes. Elle provient de 92 pays et se répartit entre l'Afrique (50 %), l'Asie
(30 %) et l'Amérique latine (20 %), la part de l'Océanie étant négligeable.
Cinq pays ont une production supérieure à 15 millions de tonnes: le Nigeria,
le Brésil, la Thaïlande, le Zaïre et l'Indonésie (tableau 1).

Les régions productrices se situent dans les zones tropicales où la pluviomé
trie annuelle dépasse 600 millimètres et les températures moyennes, 13 "C
(RAFFAILLAC, 1996). Le manioc préfère un sol léger, bien drainé et riche en
potassium. L'azote favorise le développement des parties aériennes et la pré
sence d'endomycorhizes facilite la nutrition phosphorée. Le manioc supporte
une forte acidité des sols (HOWELER, 1991) et des saisons sèches prolongées
(EL-SHARKAWY, 1993). Cela permet d'étendre sa culture dans des zones où la
production des céréales régresse, comme dans le sud de \'Afrique.

Les systèmes de culture et de production à base de manioc sont très variés. La
majeure partie de la production mondiale est assurée par des systèmes tradition
nels, qui n'utilisent que peu ou pas d'intrants; la pratique de la culture associée y
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est fréquente. Les complexes agro-industriels sont rares; des systèmes de culture
plus ou moins encadrés se rencontrent en culture de rente. Le manioc peut pro
duire une grande quantité de matière sèche: dans d'excellentes conditions, la
biomasse totale à 12 mois atteint 45 tonnes à l'hectare au sud de la Côte
d'Ivoire. Le rendement potentiel a été estimé à 30 tonnes de matière sèche par
hectare et par an (COCK, 1985), et certaines variétés améliorées s'en approchent
(RAFFAILLAC, 1996). Les producteurs cultivent souvent le manioc après d'autres
cultures vivrières car il peut assurer une production quand d'autres plantes ne
produisent plus rien. Au sud du Togo, sur un sol cultivé pendant dix-huit ans
sans fertilisation, on a ainsi pu obtenir en dix mois un rendement en tubercules
de 4 tonnes de matière sèche par hectare, alors que le maïs ou les légumineuses
avaient, dans ces conditions, un rendement nul.

La production de manioc est surtout destinée à l'alimentation humaine. Seuls
les pays asiatiques, comme la Thaïlande, l'Indonésie, la Chine et le Vietnam,
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produisent majoritairement pour l'aliment ation animale et l'industrie. Les
échanges internationau x ne représentent que 11 % de la production mondiale
- soit 17 mill ions de tonnes - commercia lisés sous form e de cossettes, de
granulés, d 'am idon ou de farine. La Thaïl ande assure 81 % de ces exporta
tions, l'Indonésie, la % et la Chine, 6 % .

Pour la produ ction nati onale rapportée au nombre d'h abitants, le Paraguay
arrive en tête, avec 524 kilos de racin es fraîches par habitant et par an, pui s
viennent le Zaïr e, avec 400 ki los, et le Gh ana, avec 395 ki los (tab leau 1).
Parmi les pays produisant moins d'un mill ion de tonnes, certains dépassent
100 kilos par habitant: le Tonga (286 kil os par habitant), le Congo (243), le
Gabon (159 ), le Liberia (148), la Guyan e française (122), la République centra
frica ine (121), la Guinée équator iale (118) et le Togo (113),

Il existe des variétés dont la chai r du tubercul e est douce et d'autres qu i ont
une ch air amè re. L'amertume est li ée à la libération , lor s d'une b lessure,
d'acide cyanhydrique, compo sé produit par l'hydrolyse enzymatique de deux
cyanog lucosi des, la lin amarine et la lotaustraline. On les trouve habitu elle
ment dans des proporti on s de 95 % pour la linamarin e et de 5 % pour la
lotaustral ine (McMAHON et sl., 1995) . Les conditions de culture mod ifient la
teneur en aci de cyanhydriq ue: l'apport d'azote et la sécheresse l' augmentent,
l'apport de potasse la diminue. Lorsque cette teneur est élevée, diverses pro cé
dures, connues depuis l'Antiquité par les populations indiennes d'Amérique et
transmi ses aux Afri cain s, permettent d'ass urer une détoxi ficati on pou ssée.
Seules ou combi nées, des opérations tels que le rou issage, le découpage, la
fermentation, le râpage, le séchage et la cuisson à sec ou humide contrib uent à
éliminer l'acide cyanhydrique, qui est soluble et vol atil e. Cela conduit à des
produits vari és (tabl eau 2), qui sont co nsommés imm édi atement ou stockés
(HAHN, 1989). Des cas d'intox ication alimentaire, rares mais parfo is mo rtels,
ont été signalés au Vietnam, au Mozambique, en Angol a et au Zaïre. Ils sur
vienn ent dans des populations qui se nourrissent exc lusive men t de manioc
amer, en période de trou bles civils ou de pénurie, et qu i ignorent la nécessité
de le transformer.

Le mani oc fournit un amido n apprécié des nutritionni stes pour son excell ente
digestibilité. Il apporte 350 ki loca lories pour 100 grammes de matière sèche,
mai s il est très pauvre en protéines. Les jeunes feui lles, rich es en protéines, sont
consommées dans certains pays de l'Afrique centr ale. Des études récentes au
Brésil v isent à les intégrer sous form e de poudre dans l' alimentation infantile.

Les recher ches sur le manioc sont peu nombreuses. Dans le domain e de la
généti que, les premi ers travaux ont été menés en Indon ésie, au Zaïr e, en
Afrique de l'Est, à M adagascar, en Inde et au Brésil. A partir des années 70,
avec la créat ion du ClAT (Centro Internacional de Agri cultura Trop ical) en
Colom bie et de l'liTA (Internat iona l Institute of Tropi cal Agri culture) au
Ni geria, les recherches ont porté sur des aspects plu s fondamentau x comme la
cl assification et la variabi li té du manioc. A la fin des années 80, l' OR5TOM a

431



L'amélioration des plantes tropicales

432



L'amélioration des plantes tropicales

réalisé, en Côte d'Ivoire, une évaluation du polymorphisme isoenzymatique du
manioc et d'une espèce proche, résistante à la mosaïque virale africaine et à la
bactériose (LEFEVRE, 1989). Plus récemment, des travaux ont été entrepris sur
les marqueurs moléculaires au Royaume-Uni, au Brésil, en Colombie, aux
Etats-Unis, en France, aux Pays-Bas et à Singapour. Un réseau sur les biotech
nologies du manioc, le CBN (Cassava Biotechnology Network), a été créé pour
faire le point sur les avancées dans ce domaine et dégager les priorités de
recherche (ClAT, 1993 , 1995a) .

L'organisation évolutive

Les formes cu Itivées

Le manioc cultivé est une euphorbiacée pluriannuelle du genre Manihot, dont
la distribution à l'état sauvage est limitée au continent américain, du sud des
Etats-Unis au nord de l'Argentine. Depuis les travaux de ROGERS et FLEMING
(1973), le nom de l'espèce cultivée est Manihot esculenta Crantz; les dénomi
nations utilisées auparavant (M. utilissima, M. dulcis, M. aipi) sont considérées
comme des synonymes de M. esculenta . Toutes les espèces du genre Manihot
possèdent 2n = 36 chromosomes.

Le manioc mesure de 1 à 6 mètres de hauteur et présente plusieurs types archi
tecturaux liés à ses modes de ramification. La tubérisation de ses racines se
déroule sur des cycles de six mois à trois ans suivant la variété et le milieu. La
plante est adaptée à des conditions écologiques et des modes de culture très
diversifiés et manifeste une forte variabilité dans les caractères de reconnais
sance variétale.

LA BIOLOGIE ET LE MODE DE REPRODUCTION

Le manioc possède un appareil aérien à développement sympodial simple. On
distingue deux types d'axes selon la terminologie de Hailé (MEDARD et el.,
1992). Les axes proleptiques, ou ramifications latérales, sont issus du développe-
ment de bourgeons axillaires par levée de la dominance apicale. Leur existence
et leur nombre sont liés à la variété, au milieu et aux techniques culturales. Les
axes sylleptiques tirent leur origine de la transformation des méristèmes végé
tatifs terminaux en méristèmes floraux. A chaque floraison, 2 ou 3 branches se
développent simultanément, donnant un aspect di ou trichotomique.

Certaines vari étés ne fleurissent pas au cours du cycle cultural, d'autres pré
sentent jusqu'à 10 floraisons successives sur la tige au cours d'une seule année
de culture. Entre ces deux extrêmes, il existe des formes intermédiaires. L'apti
tude à la floraison est contrôlée par la température, la sécheresse et la photo
période (MATTHEWS et HUNT, 1994). En fin de cycle, le port de la partie
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aérienne est donc variable (planche XVIII, 1 et 2). COURS (1951) a proposé un
classement des variétés en fonction de l'orientation des pétioles et des limbes
et de l'angle d'écartement entre les branches: variétés à port cylindrique ou
érigé (sans floraison), à port dressé (1 ou 2 floraisons tardives), à port étalé,
rampant ou encore en boule (floraisons précoces et nombreuses).

Le système racinaire, outre ses fonctions classiques d'ancrage du plant et
d'absorption hydrique et minérale, intervient directement dans l'élaboration du
rendement par la composante « nombre de tubercules». Les racines tubérisées
présentent typiquement une structure anatomique de racine, avec au centre les
cellules surnuméraires d'un parenchyme de stockage des grains d'amidon très
développé.

La biologie florale

Le manioc est une plante monoïque et son mode de reproduction est allo
game. Sa pollinisation est entomo-anémophile (DULONG, 1971). Généralement
seules les inflorescences apparues au-delà du sixième mois deviennent fonc
tionnelles : ce sont des grappes de 20 à 60 fleurs unisexuées et monopérian
thées , A la base, les fleurs femelles s'épanouissent 5 à 8 jours avant les fleurs
mâles, qui sont près de dix fois plus nombreuses. La fleur femelle a un ovaire à
3 carpelles uni-ovulés avec 6 ailes correspondant aux points de suture; le stig
mate à 3 lobes est sessile. Un torus avec nectaires est situé entre le calice et le
pistil. La fleur mâle possède 10 étamines en 2 verticilles, d'où le pollen est par
fois absent (COURS, 1951). Les fruits, de 1 à 6 par inflorescence, sont des cap
sules, qui deviennent matures en trois à cinq mois. Ils éclatent pendant la
période la plus sèche de la journée et projettent à plusieurs mètres trois graines
au tégument marbré, marron à gris, avec une caroncule. L'albumen n'est pas
toujours complet, ce qui permet une première sélection des graines viables par
sédimentation dans l'eau. COURS (1951) donne une description détaillée des
deux types de fleurs, des fruits et des graines pour les variétés malgaches dis
ponibles avant 1950.

Le mode de propagation

Le pouvoir germinatif de la graine est inférieur à 30 % et étalé sur plusieurs
mois . Il peut être amélioré par des traitements chimiques ou thermiques
(LEFEVRE, 1989). Par rapport au manioc provenant de boutures, la plante issue
de graine présente plusieurs inconvénients: la phase d'installation de sa cou
verture aérienne dure plus longtemps et elle stocke une grande partie de
l'amidon dans une racine-pivot séminale, très fibreuse et plus difficilement
transformable pour la consommation. La reproduction par graines reste donc
réservée à la sélection variétale, même si des semis spontanés sont parfois uti
lisés dans certains systèmes de culture.

En culture, le manioc est multiplié par bouturage de tiges: un fragment de 12
à 40 centimètres, prélevé sur la partie la plus lignifiée de la tige, assure un taux
de reprise proche de 100 %. Dans les sols sableux, afin de réduire les risques
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liés à la sécheresse, la bouture est pl antée de mani ère ob lique ou verti cale et
enfoncée aux deux tiers dan s le sol; dans les sols argi leux, sa plantation est
horizontale et superfic ielle pour limiter les risques li és à l'anoxie. Une ou plu
sieurs tiges se déve loppent à parti r des bourgeons dans les quinze jours qu i
suivent la p lantatio n. L'enracinement débute 5 à 7 jour s après la plantation ,
par la formation de racines nod ales à parti r de prom éristèmes néoformés au
ni veau du renfl ement situé sous les cica trices foliair es. Q uelques jours plus
tard, des racines basales issues d' un cal c icatric iel appa raissent à la base de la
bo uture. L' in stall ation du système racinaire primaire est généralement terminée
vers la c inquième sema ine.

La coupe en biseau de la base de la bouture entraîne la sort ie groupée des
axes racinaires sur la pointe. Com bin ée à une plantation oblique ou horizon
tale, elle perm et de localiser les racin es basales dans un secteur du sol, et don c
de regrouper les futurs tubercul es. La plantatio n vertica le de la bouture de tige
sectionnée hor izontalement provoque un enracinement prima ire en rayon s
autour du pl ant.

Le greffage de M. glaziovii, espèce à for t développement végétatif et résistante
à différentes contrai ntes phytosanitaires, est facile à réali ser sur un porte-greffe
de M. esculen ta ch oi si pour la qu al ité de ses tubercul es : c'es t le système
mukibat pratiqué en Indonésie (DE BRUIJN et DHARMAPuTRA, 1974). Il perm et de
do ub ler voire de tr ipl er le rendement, mais reste réservé à de peti tes surfaces
de producti on .

LA DIVERSITÉ DES FORM ES CU LTiVÉES

La variation agromorphologique

La mise en pl ace de la couverture aérienne (p lants mon o ou mult icau les,
vig ueur) et l' enr acinement (nombre, orien tatio n et local isati on des racin es)
dépendent à la fois du mod e de plan tation et de la qualité de la bo uture :
poids, nombre de nœuds, or ig ine, mode de stockage, âge et état sani taire de
la tige mère (RAFFAILLAC, 1992). La réussite de cette premi ère phase de l'élab o
ration du rend ement , qu i en comport e trois, est essent ielle. Tou tes les racin es
prima ires con stitu ent des sites possibl es de stoc kage des réserves; elle s possè
dent la même structu re anatomique qu ell e que soit leur ori gine. Les potentia
lités d'enracinement sont fonction de la varié té : dans des cond itio ns idéales,
au Togo, une variété di te traditionnell e émet 45 racin es, alors qu'une varié té
amé lio rée en prod ui t 80 . Elles dépendent également des condi tio ns de cu lture
et de mil ieu ; les facteurs externes influent largement sur le nombre de racines
émises, qu i peut ne représenter qu e le dixième du potenti el . Dans le cas d'une
plantation obl iq ue, les racines basales constituent env iro n les deux tiers du
système racin aire.

La deuxième ph ase débute avec la mi se en place effectiv e des sites de stoc
kage . Sur un secteur des racines primaires proche de la bout ure, la foncti on du
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cambium se modifie et s'oriente vers la formation de cellules parenchyma
teuses surnuméraires de réserve. Les glucides élaborés par la plante assurent
en priorité la croissance des axes aériens (COCK, 1985), mais ils ont également
un rôle positif dans l'expression de deux gènes impliqués dans la biosynthèse
de l'amidon (SALEHUZZAMAN et al., 1994). Le nombre de racines qui se transfor
ment en tubercules est fonction de la variété, du milieu et des techniques
culturales. Ainsi sur un total de 24 racines, les trois quarts tubérisent lorsque la
densité de plantation est de 6 000 plants par hectare et seulement le quart si
elle est de 15 000 plants par hectare. Les racines basales tubérisent mieux que
les racines nodales, à la fois en proportion et en poids (RAFFAILLAC, 1997). Le
nombre de tubercules est fixé entre le deuxième et le quatrième mois du cycle.
Au-delà, de nouvelles racines primaires peuvent apparaître en cas de blessures
ou de contact entre la base des tiges et le sol humide. Ces racines donnent des
tubercules, en particulier si les premiers tubercules disparaissent, du fait d'une
pourriture ou d'une récolte partielle sur le plant en place.

La troisième phase consiste en l'accumulation d'amidon, rythmée par les fac
teurs du milieu. Les tubercules constituent une réserve en amidon facilement
mobilisable en cas de nécessité. Ainsi, la coupe des tiges provoque la mobili 
sation de ces réserves, qui contribuent au départ de nouveaux axes végétatifs;
le poids sec des tubercules diminue et leur teneur en eau augmente du fait de
l'hydrolyse de l'amidon. Devenus fonctionnels, les nouveaux axes permettent
de récupérer en quelques semaines le poids sec initial des tubercules. Ensuite,
la tubérisation s'intensifie et aucune perte en quantité comme en qualité n'est
observée. En cas de sécheresse sévère ou de problèmes phytosanitaires graves
touchant les apex et les tiges, l'utilisation des réserves permet aux plants de
survivre. La tolérance à ces contraintes est en partie liée à cette faculté de
mobilisation. Les racines tubérisées servent uniquement à la survie du plant,
au contraire d'autres plantes, comme la pomme de terre et l'igname, pour les
quelles l'organe tubérisé sert aussi à reproduire l'espèce.

La morphologie de la partie aérienne d'une variété n'est pas stable. La présence
d'axes proleptiques dépend des conditions du milieu et des facteurs techniques:
un sol pauvre, une plantation dense ou une culture associée limite leur nombre.
La fertilité du sol intervient dans le déclenchement de la floraison: au Togo,
une même variété présentait une ou deux ramifications sylleptiques sur un sol
pauvre, alors que, sur un sol riche, elle n'avait pas fleuri pendant un an. La mor
phologie des tubercules est aussi affectée; ils sont pédonculés sur sol pauvre et,
à poids égal, plus fins et plus longs que sur sol riche (planche XVIII , 3).

Les feuilles, alternes, palmatipartites et caduques sont disposées selon une
phyllotaxie 2/5 et présentent une grande diversité de formes et de dimensions
(COURS, 1951 ; MEDARD, 1994). Elles sont hétéroblastiques - sur un même
plant, le nombre de lobes évolue dans le temps. Chez certaines variétés, ce
nombre peut passer de 3 à 11, puis diminuer pour aboutir à un lobe unique,
au cours du cycle cultural. Les facteurs du milieu interviennent également
dans l'hétéroblastie.
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Cette plasticité engendre des difficultés dans la définition de caractères mor
phologiques, universels et fiables, permettant de comparer les variétés. Pour
une même variété, des descripteurs essentiels comme le nombre de tiges et
de ramifications ne sont pas constants selon que l'on se réfère à des prospec
tions en milieu paysan ou que l'on s'adresse à des collections installées et
gérées dans des conditions dissemblables. Pour une collection, gérée en un
même lieu et avec les mêmes techniques, des différences dans la qualité des
boutures - origine du plant, origine sur la tige, poids, nombre de nœuds 
peuvent engendrer des divergences. Les critères morphologiques retenus par
l'IBPGR, International Board for Plant Genetic Resources, pour les prospec
tions sont insuffisants pour éviter l'entrée en collection de doublons (GULICK
et al., 1983). Les nouvelles techniques d'identification fondées sur les mar
queurs biochimiques et moléculaires lèveront ces incertitudes quant à la
diversité génétique du manioc (MARMEY et al ., 1994; SECOND et al ., 1997) .

La diversité morphophysiologique

La description botanique de la diversité de M . esculenta a fait l'objet d'impor
tants travaux (COURS, 1951 ; ROGERS et FLEMING, 1973). Les plus récents aboutis
sent à la distinction de 19 groupes de variétés sur la base d'une taxonomie
numérique incluant 15 caractéristiques morphophysiologiques. Les divisions
s'établissent principalement sur l'aspect de l'épiderme des racines - rugueux
ou lisse - et sur la forme des lobes foliaires . Par ailleurs, la teneur en acide
cyanhydrique n'intervient pas comme critère d'identification des variétés. Des
travaux plus récents de description de l'espèce tendent à relativiser la portée
de cette classification .

Une analyse multivariée a été réalisée à partir des données recueillies sur une
période de quatorze ans, pour 29 caractères qualitatifs et quantitatifs, chez
389 variétés traditionnelles présentes dans la collection du CNPMF (Centro
Nacional de Pesquisa de Mandioca e Fruticultura), au Brésil. Une représenta
tion des distances entre les variétés prises deux à deux, sur les deux premiers
axes d'une analyse multidimensionnelle, montre l'importance de certaines
zones géographiques dans la différenciation des variétés (CORDEIRO et al ., 1995).

La diversité géographique

On reconnaît trois régions de diversité primaire. La première se situe à l'est et
au sud du Brésil et au Paraguay; la deuxième couvre le sud du Venezuela,
l'est de la Colombie et le nord du Brésil et se prolonge au Sud vers l'Amazone
et au Nord vers l'Orénoque; la troisième est centrée sur le Nicaragua et
s'étend jusqu'au Panama et au Honduras.

Il existe des zones de diversité secondaire en Bolivie, dans le bassin amazo
nien, au nord-est du Brésil et au sud du Mexique. En Afrique, la diversité est
maximale dans les régions humides ou à longue saison des pluies de l'Afrique
du Centre et de l'Ouest (GULICK et al., 1983). Une liste de descripteurs a été
établie à l'échelle internationale et récemment révisée (ClAT, 1995b).
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La variabilité génétique

Les analyses réalisées à l'aide de marqueurs génétiques ont permis de préciser
l'organisation de la diversité du manioc. Les isoenzymes ont été utilisées pour
étudier la diversification secondaire du manioc en Côte d'Ivoire (LEFEVRE et
CHARRIER, 1993b). Les marqueurs RFLP, RAPD et AFLP ont permis de détecter
un polymorphisme important (BEECHING et el., 1995) . Il ressort de ces études
que le manioc est une plante fortement hétérozygote (LEFEVRE, 1989) et que sa
diversité moléculaire est peu structurée, sans sous-ensembles bien différenciés,
mais plutôt organisée selon la région ou l'écosystème d'origine.

La diversité du manioc est très forte dans la région du Rio Negro à l'Ouest de
l'Amazonie (COLOMBO, 1996). Des ethnobotanistes y ont répertorié jusqu'à
137 variétés dans une seule tribu indienne et 27 dans un seul champ (CHERNELA,
1987). Cette diversité se retrouve à l'échelle moléculaire (SECOND et al., 1997) .

Il semble bien qu'il y ait, dans la tradition indienne, une gestion dynamique de
la diversité du manioc, avec le brassage des origines géographiques; la repro
duction par graines joue un rôle important, ce qui suggère la possibilité d'une
conservation in situ (SECOND et el., 1997). Une ethnovariété peut regrouper plu
sieurs génotypes apparentés.

La constitution de core collections, représentatives de la variabi 1ité génétique
de l'espèce, revêt une importance particulière pour le manioc, dont les
variétés doivent être conservées par une multiplication végétative coûteuse.
Au ClAT en Colombie, une core collection a été mise en place sur la base de
quatre critères: l'origine géographique du matériel, la diversité des mar
queurs morphologiques, la diversité des diagrammes électrophorétiques
d'estérases et des caractéristiques d'intérêt spécifique prédéterminés (ClAT,
1992). Une importante core collection est également en cours d'installation
au Brésil (CORDEIRO et al., 1995).

Les espèces sauvages apparentées

Les espèces du genre Manihot ont une répartition plutôt sporadique et ne
deviennent jamais dominantes dans la végétation locale. La plupart d'entre
elles se rencontrent dans les régions à longue saison sèche, certaines sont
adaptées aux forêts humides. Elles sont toutes sensibles au froid et leur aire de
distribution n'excède pas 2 000 mètres d'altitude, même si elles peuvent
occuper des zones où le gel hivernal n'est pas rare.

On les trouve principalement sur les sols acides de l'ancien socle brésilien et,
dans le cas des espèces nord-américaines, sur des sols dérivés de roches cal
caires d'origine récente (ROGERS et ApPAN, 1973). Leur aire de répartition peut
s'étendre sur des milliers de kilomètres ou au contraire se limiter à quelques
zones, selon les espèces. Les agents de dissémination des graines sur de
longues distances ne sont pas connus . Quelques espèces sont en voie d'extinc-
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tion au point que toutes les populations répertoriées ont disparu; d'autres ne
semblent pas menacées dans la mesure où elles s'adaptent bien aux milieux
perturbés comme les bords de route.

L'ORIGINE DES FORMES CULTIVËES

Deux hypothèses sont avancées quant à l'origine du manioc. Selon ROGERS et
ApPAN (1973), M. esculenta serait issu d'hybridations introgressives entre de
nombreuses espèces sauvages et n'aurait pas de correspondant sauvage direct,
même si l'espèce méso-américaine, M. aesculifolia, en est morphologique
ment très proche. ALLEM (1994), quant à lui, identifie une seule espèce sauvage
sud-américaine et deux sous-espèces : M. esculenta subsp . flahellifolia et
subsp. peruviana.

Les données moléculaires récentes confortent l'hypothèse d'Allem en met
tant en évidence une affinité plus grande entre le manioc et les espèces sud
américaines, en particulier M . flahellifolia et M. peruviens, tant au niveau de
l'ADN chloroplastique et des gènes ribosomiques nucléaires (FREGENE et al.,
1994) que pour les marqueurs génomiques, RAPD et AFLP (COLOMBO, 1996;
SECOND et al., 1997).

Cependant, la diversité moléculaire des espèces M. flahellifolia et M. peruviana
ne peut expliquer celle du manioc cultivé. D'autres espèces sauvages ont
probablement aussi participé à la constitution génétique de l'espèce cultivée,
en particulier M. glaziovii . Ses hybrides avec M . esculenta se rencontrent
d'ailleurs fréquemment dans le nord-est brésilien, où ils sont connus sous le
nom de manioc de sept ans, et en Afrique, où ils sont utilisés comme arbres
d'ombrage et de clôture (SECOND et al ., 1997).

LA DOMESTICATION ET LA DISPERSION

Toutes les espèces du genre Manihot sont pérennes et reconstituent, si néces
saire, leurs parties aériennes à partir des réserves de leurs racines. Cela permet
à certaines d'entre elles de reprendre leur croissance ou de fleurir avant la
saison des pluies - à une période où les ressources alimentaires sont rares. Il
est donc facile d'imaginer l'attirance de l'homme pour ces espèces, même si la
plupart, sinon toutes, libèrent de l'acide cyanhydrique. Ce composé toxique
confère à la plante une protection contre ses prédateurs; les planteurs amazo
niens et malgaches préservent d'ailleurs parfois leurs champs de manioc doux
des attaques de rongeurs en les entourant avec des variétés amères.

L'utilisation de M. esculenta sur le continent américain est ancienne. On a
découvert, sur la côte ouest du Pérou (UGENT et al., 1986) et au Brésil (PROUS,
1991), des sites archéologiques vieux de 3800 ans, qui contiennent des restes
de tubercu les.

La diffusion du manioc dans l'Ancien Monde a commencé au XVIe siècle. Les
navigateurs portugais l'ont apporté dans les comptoirs des côtes africaines,
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indiennes et philippines. Le manio c a ensuite gagné l'intérieur des terres à la
faveur du commerce et des migrations (Carter et al., 1992). Il aurait été introduit
en Floride par les Indiens avant la co lonisation européenne. Le retour d'anciens
esclaves sur le continent africain au XIXe siècle a favori sé la di ffusion de cette
culture peu exigeante et des procédés de transformati on préalables à l' emploi
du manioc amer dans l'al imentation. D'autres espèces du genre, comme M. gla
ziovii, ont également été int roduites en Afrique pour la production de latex.

L' ORGANISATION DU COMP LEX E D' ESPÈCES

Dans l'état actuel des conn aissances, le genre Manihot peut être considéré
co mme un complexe d'esp èces, qui inclut l' espèce cult ivée. Aucune barri ère
forte à l'h yb rid ation n'est connue et de nombreux hybr ides naturels et arti fi
c ie ls sont signalés. Une stéri l i té pollinique partiell e des hy br ides FI entre
M. es cu/enta et M. glaz iovii a cependant été rapportée (LEFEVRE, 1989 ). Deux
centres de diversité apparaissent clairement: le centre et le nord-est brésil iens,
de loin le plus import ant, et le centre-ouest mexicain (ROGERSet ApPAN, 1973).

Si la limite du genre Manihot est bien défin ie, sa taxonomie sous-générique
l' est beaucoup moin s. La monograph ie du genre en vig ueur reste cel le de
ROGERS et ApPAN (1973 ). Les subd ivisions y sont fond ées sur l' analyse en taxo
nomie num érique de 44 caractères observés généralement sur herbi er : type
biol ogiqu e, pubescence, rameaux, stip ules, feui lles, inflo rescences, fruits, etc.
Di x-sept sections sont décr ites : une section correspond à l' espèce cultivée;
deux secti ons, regroupant 17 espèces, sont présentes en Amér ique cent rale et
en Amériqu e du Nord ; 14 sectio ns, avec 80 espèces dont 77 au Brésil , se trou
vent en Am érique du Sud. Les aires de répartitio n sont préc isées pour chacune
des espèces et pour certaines sous-espèces.

Pour le Brésil , une nou vell e mon ograph ie est en préparation selon une
démarche plus cl assique, qui prend en com pte les observations de terrain et
d' herbier (A.c. All em, comm. pers.). Parmi la quarantaine d' espèces retenues
au Brésil, p lusieurs sont nouvell es ou en vo ie de descr iption. Les six groupes
de similari té qui y ont été définis ne correspond ent pas toujours aux secti ons
de Rogers et Appan, et des espèces décrites dans d ifférentes sect ions par
Rogers et Appan peuve nt être synonymes selon cette nouvell e classifica tio n
(SECOND et al., 1997).

Un e meill eure compréhension de la structur e génétique du genre résultera très
cer tai nemen t des tr avaux en co urs sur les marqueurs mol écul aires, qui
devraient également permettre d'élucid er les relations phylogénétiques et le
rôl e des hyb ridati on s interspécifiques naturell es.

LES FLUX DE GÈNES

Bien que la multipl ication végétative soit de règle pou r les cultivars, elle est
très rare chez les espèces sauvages. Q uelques cas d' apomixie, probab lement
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par multiembryo nie, ont été signalés (LEFEVRE, 1989; NASSAR, 1995). Il est hor s
de dout e que la recombinaison génétique a joué un grand rôle dans la dom es
ti cation. En Améri qu e du Sud, des pratiques tradit ionnell es favori sant cett e
recombinaison ont été décrites : multipli cation de pl antes issues de graines,
mise en contact de cultiva rs d'origine géographique variée (CHERNELA, 1987).
L'analyse grâce aux marqu eurs mol éculaires d'une co llect ion de cult ivars pro
ven ant d'un mêm e champ amazo nien v ient co nfirmer ces ob servation s
(SECOND et al. , 1997).

Si aucune barrière génét ique forte à l'hybridation n' a été ment ionnée à ce jour,
il existe cependant des barrières géographiques, en particuli er entre les centres
de d iversité du Brésil et du M exiqu e, qui lim itent les hybridations. L'existence
d'h ybrides spontanés fertil es, y com pris entre les espèces morphologiquement
les plus différenciées du Brési l, a été confi rmée par des analyses isoenzyma
tiques et AFLP (SECOND et el., 199 7). Des hybrides spontanés entre M. glaz iovii
et M . esculenta s'obse rvent dans le nord- est du Brésil (SECOND et al., 1997) et
en Afrique (LEF EVRE, 1989).

La dom estication a proba blement impliqué des hybr idations intraspécif iques,
entre pl antes d'origin es géographiques préalablem ent distinctes, et des hybri
dations interspéc ifiques. L' importance de ces hybr idations dans l' évolut ion du
genre et dans la domestication du manioc reste à préciser.

L' amélioration variétale

Les types variétaux

Les premières sélecti ons du manioc ont pu s'opérer aisément grâce au mode de
reprodu cti on sexuée de la plante, qui facilite la recombinaison de gènes, et à
sa multipl ication végétative, pour la culture clo nale de génotypes intéressants .
Par la sui te, les travaux réalisés en statio n de recherche ont reposé sur l'h yb ri
dation naturelle et artificielle afin d'obtenir des types variétaux nouveaux.

A moyen terme, la créatio n de types variétaux doit tenir compte du fait que la
culture du mani oc se pratique, et continuera de se pratiqu er, dans des systèmes
de culture traditionnels sans intr ants ni encadrem ent. Dans ce cont exte, l'é co
nom ie des ressour ces naturelles du milieu - eau et éléments minéraux - reste
une préoccupation majeure.

O utre l' améliorat ion de la product ivité et de la qu al ité, la création variétale
doi t assurer la reprodu cti on du système, c'est-à-d ire pro duire des variétés qui
fourniss ent en fin de cycl e des boutures de qualité. Elle doit également fourn ir
des plantes adaptées à la culture associée à une autre plante vivrière à cycle
court, pratique très répandue pour le manioc, en veill ant à l imiter la concur
rence entre les espèces en début de cycle. Enfin, ell e do it produire des plantes
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pouvant être cultivées dans des situations agroécologiques très diversifiées:
des zones où le régime de pluies est monomodal avec une saison sèche de
plusieurs mois, jusqu'aux régions tropicales humides à deux saisons pluvieuses
où la pluviométrie annuelle est supérieure à 3 mètres. Le choix d'un type de
plante doit donc concilier ces différents impératifs, parfois contradictoires.
Ainsi, pour une culture sur des sols fragiles à forte pente, des plantes couvrant
rapidement le sol permettent de limiter l'érosion: les types multicaules à flo
raisons précoces et multiples sont recommandés. A l'inverse, dans le cas d'une
culture associée, les plantes monocaules à floraison tardive sont préférables
car elles limitent l'ombrage en début de cycle.

Les débouchés de la production, en majorité pour l'alimentation humaine,
varient d'un système de production à "autre. L'approvisionnement d'un
marché en tubercules frais n'a pas le même degré d'exigences qualitatives que
l'autoconsommation. Il n'est pas envisageable de mettre au point un nombre
réduit de variétés performantes en quantité comme en qualité. Ce sont les
besoins et les contraintes locales qui orientent la sélection. A Madagascar par
exemple, entre 1920 et 1970, l'existence d'un marché d'exportation à partir de
féculeries locales a favorisé les travaux de sélection du manioc pour permettre
sa culture dans des zones agroécologiques contrastées (COURS, 1951; DULONG,
1971). Ainsi, la durée du cycle devait être de dix mois dans certaines régions
et de vingt-quatre mois dans d'autres. L'adaptation au froid, à la sécheresse, à
une faible insolation ou encore à des vents forts constituait des contraintes,
auxquelles correspondaient des caractères bien particuliers de la partie
aérienne : durée de vie, morphologie et taille individuelle des limbes foliaires,
hauteur et port des tiges. Une bonne tolérance au virus de la mosaïque afri
caine du manioc demeurait primordiale quelle que soit la zone. Les tubercules
devaient être sessiles, assurer le rendement le plus élevé possible avec une
forte teneur en matière sèche.

Dans les zones à forte pression démographique, où la saturation foncière
impose des cultures en continu, le cycle cultural doit être le plus court pos
sible. Des variétés dont le cycle n'excède pas sept mois sont déjà disponibles
dans plusieurs pays. La prolongation de la culture augmente le rendement
mais conduit aussi à une baisse de qualité, en particulier à une forte teneur en
fibres, accompagnée parfois de pourritures.

Les objectifs de sélection

Quel que soit le système de production du manioc, la sélection a pour objectifs
premiers de créer des variétés au rendement élevé, qui fournissent des boutures
de bonne qualité pour assurer une reprise à 100 % et des tubercules sessiles à
forte teneur en matière sèche pour faciliter la transformation (tableau 3). La
sélection doit donc concilier deux caractères entre lesquels la compétition est
forte et permanente: la tubérisation des racines et le développement des tiges
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(COCK, 1985). Les travaux qui se sont attachés à améliorer l'indice de récolte
- rapport entre la biomasse utile et la biomasse totale - en augmentant le ren
dement au détriment de l'appareil végétatif ont abouti à un échec. Les types
variétaux qui en étaient issus se sont révélés difficiles à reproduire en milieu tra
ditionnel, où le paysan renouvelle sa plantation à chaque cycle grâce aux bou
tures prélevées dans sa parcelle: la qualité des boutures n'était pas suffisante
pour assurer une bonne reprise . Des travaux récents, réalisés en Thaïlande,
prouvent cependant qu'il est possible d'améliorer l'indice de récolte sans perte
de poids pour les tiges, donc sans baisse de qualité pour les boutures (KAWANO
et al., 1990). La production de graines entre également en compétition avec la
tubérisation et elle est prise en compte dans la construction d'un modèle de
croissance (MATIHEWS et HUNT, 1994).

D'autres critères dépendent des conditions du milieu et du contexte de la pro
duction. La durée du cycle cultural est fonction des facteurs climatiques et
édaphiques, mais aussi des systèmes de production - saturation foncière,
pression démographique, accès aux marchés. Elle intègre les contraintes
majeures de la culture (tableau 3).

Les problèmes phytosanitaires sont nombreux sur le manioc: mosaïque afri
caine du manioc due à un géminivirus transmis par 8emisia tabaci, bactériose
vasculaire (Xanthomonas campestris pv. manihotis), surtout en Afrique, ou des
tiges (Erwinie cerotovore) en Colombie, anthracnose (Col/etotrichum gloeospo
rio ides f. sp. msnihotisï, superélongation (Sphaceloma manihoticola) en Amé
rique du Sud, cercosporioses iCercospore henningsii, C. caribaea) en Inde,
pourritures des tiges et des racines (Sclerotium, Fusarium, Phytophthora), coche
nilles farineuses du manioc (Phenacoccus manihoti, pour l'Afrique, et Phena
coccus herreni, pour l'Amérique du Sud), acariens verts (Mononychel/us tanajoa
ou M. progresivus) en Afrique et en Amérique, mouches blanches (Aleurotra
chelus sociali, Trialeurodes variabilis) en Colombie, criquets (Zonocerus varie
getus) en Afrique. La lutte génétique contre ces maladies et ces parasites est
déterminante en Afrique, en particulier depuis l'introduction accidentelle de la
bactériose, de la cochenille farineuse et de l'acarien vert à partir de l'Amérique.

Dans le cas où la fertilisation minérale s'avère nécessaire, il est également
indispensable de prendre en compte l'effet négatif de certains engrais, comme
le potassium, qui diminue la teneur en matière sèche des tubercules (RAF
FAILLAC, 1996).

Enfin, l'aptitude à la conservation du tubercule peut constituer un critère
important dans les régions à forte pression démographique, où les calendriers
culturaux très serrés empêchent l'immobilisation des champs. En effet, le
meilleur moyen de conserver le tubercule est encore de ne pas le récolter: au
delà de la date optimale d'arrachage, il est possible de laisser la culture en
place plusieurs semaines sans perte significative de qualité. Après l'arrachage,
le tubercule subit des modifications physiologiques qui provoquent son dépé
rissement rapide. Il doit donc être transformé dans les trois jours qui suivent sa
récolte (SYLVESTRE et ARRAUDEAU, 1983).
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Les méthodes d' amél ioration génétique

LA CRÉATION DE VARIABILITÉ

La création de variabilité repose principalement sur la réalisation d'hybrides
F], dont les meilleurs font ensuite l'objet d'une multiplication végétative. Les
hybrides F, sont très variables à l'inverse des plantes issues d'autofécondation,
qui subissent une forte dépression de consanguinité.

L'ensemble des espècessauvages représente une source de variabilité importante,
mais encore peu exploitée. Les travaux les plus avancés dans ce domaine sont
ceux qui ont été réalisés en Afrique sur le transfert de la résistance à la mosaïque
virale africaine et à la bactériose de l'espèce M. glaziovii (HAHN et al., 1990).

LES MÉTHODES ACTUELLES DE CRÉATION VARIÉTALE

Le tableau 4 reproduit un schéma typique de sélection du manioc. Il s'agit
d'obtenir, par croisements contrôlés, des hybrides FI qui seront sélectionnés et
testés durant plusieurs années, avant d'être diffusés.

Il existe également des programmes plus élaborés, qui recourent aux croise
ments diallèles, en particulier pour rationaliser la recherche d'une résistance à
la bactériose (VALLE, 1990), ou qui s'appuient sur le croisement de variétés
d'élite (IGLESIAS et CALLE, 1992).

L'exploitation des espèces sauvages peut s'effectuer au même niveau de
ploïdie. Des triploïdes et des tétraploïdes spontanés, éventuellement apomic
tiques, ont été signalés dans des descendances hybrides entre M. glaziovii et
M. esculenta. Ils pourraient avoir un intérêt pour la création de cultivars radi
calement nouveaux (HAHN et al ., 1990).

LES BIOTECHNOLOGIES

Les marqueurs moléculaires

Les techniques de marquage moléculaire sont mises en œuvre soit pour arn é
1iorer la connaissance et la conservation du matériel cultivé et sauvage, soit
pour appuyer les programmes de sélection qui visent à intégrer des gènes de
résistance ou d'adaptation dans les variétés cultivées.

Dans le premier cas, on peut employer des marqueurs, même non cartographiés,
répartis au hasard sur le génome: RFLP (BEECHING et al., 1995), RAPD (COLOMBO,
1996), AFLP (SECOND et al., 1997). Les isoenzymes permettent également de
distinguer les cultivars (LEFEVRE et CHARRIER, 1993a). Le nombre restreint de dia
grammes observés constitue cependant une limite à leur utilisation efficace.

Dans le second cas, il est nécessaire de recourir aux marqueurs cartographiés.
La première carte génétique du manioc a été réalisée à partir d'une population
en ségrégation, issue du croisement entre deux cultivars améliorés, l'un créé
par l'liTA et introgressé avec M. glaziovii, l'autre provenant du ClAT (FREGENE
et al ., 1995). Ces cult ivars se caractérisent, entre autres, par leur résistance à
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la mosaïque virale africaine et à la bactériose et par leur taux élevé de photo
synthèse. Des marqueurs RFLP, RAPD et microsatellites ont été utilisés. Des
synténies avec les cartes existantes sont recherchées, en particulier par la car
tographie de gènes.

Le marquage de QTL est une voie intéressante puisque la plupart des carac
tères agronomiques sont de nature quantitative, mais les délais de constitution
des populations adaptées à la recherche de QTL restent un handicap (ClAT,
1995a). De plus, la présence probable d'interactions géniques complexes dans
les variétés traditionnelles, liée à la multiplication végétative, risque d'entraver
leur mise en œuvre chez le manioc.

Par ailleurs, les marqueurs moléculaires ont servi à caractériser la variabilité de
l'agent de la bactériose, Xanthomonas campestris pv. menihotis, en relation
avec celle du manioc, afin de faciliter la sélection de variétés résistantes (VERDIER
et al., 1993).

La multiplication in vitro

La multiplication in vitro et l'assainissement sont utilisés depuis douze ans pour
maintenir les collections à l'abri des infections et garantir les échanges de maté
riel génétique sain. Elle se pratique aisément, à des températures de culture rela
tivement basses, afin de limiter les coûts en diminuant la fréquence des repi
quages (HENSHAW, 1995). La conservation de méristèmes dans l'azote liquide a
donné des résultats encourageants (BENSON et al., 1992). Ces techniques sont par
fois employées pour multiplier rapidement des cultivars, réduire les coûts et
assurer une conservation à très long terme (ESCOBAR et al., 1995). Cependant, leur
portée reste limitée, du fait des difficultés d'enracinement, malgré les nombreux
travaux consacrés à la conservation in vitro des espècessauvages de manioc.

Le génie génétique

On fonde de grands espoirs sur le génie génétique, en particulier dans le
domaine de la résistance aux contraintes abiotiques et aux agressions bio
tiques: maladies virales, bactériose, pourriture des racines. Malgré quelques
difficultés, le ClAT a abouti récemment à des résultats dans la régénération
somatique in vitro et la transformation du manioc (SARRIA et el., 1995). Des
plantes transgéniques ont été produites par l'ORSTOM à l'ILTAB, International
Laboratory for Tropical Agriculture Biotechnology (SCHOPKE et el., 1996). Les
techniques de transformation doivent encore être adaptées à une gamme
élargie de cultivars, afin d'être applicables dans la pratique de l'amélioration.
Plusieurs laboratoires mettent au point des constructions géniques et recher
chent des promoteurs constitutifs ou spécifiques, en particulier des racines
(ClAT, 1995a; VERDAGUER et el., 1996) .

On envisage également de manipuler par génie génétique les gènes de la bio
synthèse de l'ac ide cyanhydrique (ClAT, 1995a). Toutes les variétés de manioc
connues libèrent en effet cet acide en plus ou moins grande quantité. La fonc
tion de l'acide cyanhydrique dans l'évolution des plantes est encore contro-
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versée, mais la cyanogenèse pourrait constituer un mécanisme de défense
envers certains parasites. Plusieurs équipes dans le monde étudient la bio
chimie de la cyanogenèse chez le manioc et les gènes de la biosynthèse de
l'acide cyanhydrique (McMAHON et sl., 1995).

Les progrès génétiques
et la diffusion des variétés
A l'échelle mondiale, le rendement du manioc - entre 9 et 10 tonnes de
matière fraîche à l'hectare - est resté stable entre 1970 et 1994, selon les
données de la FAO. Seules l'Inde et la Tanzanie ont vu leurs rendements pro
gresser au cours de cette période: de 15 à 22 tonnes pour la première et de
5 à 10 tonnes pour la seconde. Pourtant, dans le même temps, des variétés
productives ont été créées, certaines atteignant des rendements de 80 tonnes
de matière fraîche à l'hectare en expérimentation (RAFFAILLAC, 1996).

Les programmes d'amélioration

LE CAS DU BRÉSIL

Avec 15 % de la production mondiale, le Brésil est un des plus gros produc
teurs de manioc, mais les rendements y sont faibles, de l'ordre de 11 tonnes par
hectare. Le Brésil est cependant un centre important de diversité du genre
Manihot et probablement le principal centre d'origine du manioc. Il constitue
assurément un environnement abiotique favorable à sa culture, qui s'étend du
Nord au Sud dans des régions bien contrastées du point de vue climatique et
socioculturel. La plus grande partie de la production est destinée à la consom
mation humaine, surtout sous forme de farinh a. Le reste est utilisé dans l'ali
mentation animale ou transformé en amidon ou en fécule pour l'alimentation et
l'industrie. Des plantations agro-industrielles ont été installées dès 1976 dans le
Nord-Est pour approvisionner des usines de fabrication d'alcool carburant, dont
la production à l'échelle industrielle se heurte encore à des coûts trop élevés.

Les principaux problèmes de la culture du manioc sont la faible fertilité des
sols et l'irrégularité des pluies, en particulier dans le Nord-Est, où les variétés
sont d'ailleurs considérées comme une source de matériel pour la sélection de
variétés adaptées aux régions semi-arides tropicales. Les maladies constituent
également des contraintes, entre autres, la bactériose, l'anthracnose et la pour
riture des racines, au même titre que les parasites - acariens, cocheni Iles,
punaises (Vatiga spp.), chenilles (Erimyis ello). Parmi les facteurs socioculturels
qui limitent la production et freinent la diffusion des variétés améliorées, on
peut mentionner la faible technicité des agriculteurs, l'absence de marchés
organisés et une politique agricole parfois défavorable. Il faut ajouter que les
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variétés sélectionnées sont souvent inadaptées aux pratiques culturales tradi
tionnelles - liées le plus souvent aux risques de la production - et aux goûts
des consommateurs. Pour les besoins de l'industrie, la sélection s'est orientée ·
vers des variétés de taille réduite produisant un grand nombre de racines régu
lières et riches en amidon (NORMANHA, 1972).

L'amélioration du manioc a débuté vers 1940 à l'instituto Agronômico de
Campinas (lAC), dans l'Etat de Sâo Paulo, qui reste l'un des pôles régionaux les
plus actifs dans ce domaine avec l'EMBRAPA (Empresa Brasileira de Pesquisa
Agropecuaria). dont les activités se situent à l'échelle nationale. Au sein de
l'EMBRAPA, les travaux sont coordonnés depuis 1976 par le CNPMF de l'Etat
de Bahia, première région productrice du pays. Les échanges internationaux
de matériel génétique sont contrôlés par le CENARGEN (Centre Nacional de
Pesquisa de Recursos Genéticos e Biotecnologia) de l'EMBRAPA.

Les activités d'amélioration comprennent l'introduction et l'évaluation dans
chaque écosystème de cultivars et de clones améliorés; la sélection des
meilleurs géniteurs, qui feront partie du programme national de croisements;
l'évaluation des génotypes recombinés, multipliés végétativement, dans les
écosystèmes auxquels ils sont destinés. De nombreux cultivars améliorés ont
ainsi été proposés à la vulgarisation, mais la majorité des cultivars locaux se
maintiennent dans les régions traditionnelles de culture. L'impact de l'amélio
ration est surtout sensible chez les gros producteurs, en particulier dans le sud
du pays (VALLE, 1990; RAMaS et MaTA, 1994).

LA SÉLECTION EN THAILANDE

En Thaïlande, la plus grande part de la production est destinée à l'exportation
vers l'Union européenne, sous forme de cossettes pour l'alimentation animale.
Cette production a longtemps reposé sur une seule variété , Rayong l, retenue
dès 1956 parmi la vingtaine de variétés présentes dans le pays. Une demande
croissante et des exigences qualitatives accrues ont conduit à rechercher des
variétés à haut rendement et à forte teneur en amidon . C'est ainsi que les
variétés Rayong 3 et Rayong 60 ont été diffusées, cette dernière convenant
mieux aux sols de fertilité moyenne (LIMSILA et al., 1992). Une troisième
variété, Rayong 2, réservée à la consommation humaine, a été mise au point,
bien que ce type d'utilisation du manioc frais soit très marginal dans le pays.

Le programme de sélection, entrepris en 1975 en collaboration avec le ClAT,
est fondé sur l'introduction progressive de plusieurs milliers de semences amé
ricaines. Il se poursuit actuellement selon un schéma comportant les dix étapes
détaillées dans le tableau 4.

L'AMÉlIORAT ION AU NIGERIA

Au Nigeria, la présence de l'liTA et sa collaboration avec le NRCRI (National
Root Crops Research Institute) ont permis à ce pays d'avancer plus rapidement
que les autres pays africains dans le domaine de l'amélioration variétale du
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manioc. L'un des premiers objectifs de l'amélioration est la lutte contre les
problèmes phytosanitaires, qui revêt une importance particulière au Nigeria et
dans l'ensemble de l'Afrique, où un certain nombre de maladies et de parasites
sévissent de manière préoccupante.

Ainsi, la résistance à la mosaïque africaine du manioc est un objectif majeur de
la sélection. Cette résistance a été obtenue en élargissant la base génétique des
clones sélectionnés en Afrique grâce à leur croisement. D'autres problèmes
phytosanitaires sont apparus, au début des années 70, lorsque l'importation mal
contrôlée de matériel végétal en provenance d'Amérique a introduit des mala
dies, comme la bactériose, et des ravageurs, entre autres la cochenille farineuse
et l'acarien vert. Face à des variétés locales très sensibles et à l'absence
d'hyperparasites efficaces, ces ennemis ont connu un développement tel qu'il a
constitué un frein, parfois temporaire mais localement important, pour la pro
duction dans certaines régions. Les schémas de sélection ont alors été
réorientés, au Nigeria mais aussi dans l'ensemble de l'Afrique.

Des variétés productives ont également été créées. Elles présentaient des rende
ments nettement supérieurs à ceux des variétés traditionnelles en stations de
recherche. Cependant, leur diffusion en milieu paysan s'est heurtée à des pro
blèmes d'acceptabilité dans de nombreuses régions. La qualité des tubercules
était généralement 'en cause: leurs teneurs en eau et en acide cyanhydrique
étaient trop élevées et leur aspect n'était pas conforme aux variétés tradition
nelles. De plus, l'augmentation de l'indice de récolte (supérieur à 0,60), obtenue
chez ces variétés, s'accompagnait d'un faible développement des axes aériens,
qui pouvait compromettre l'installation de nouveaux cycles culturaux. Un nou
veau compromis a donc été recherché pour pallier ces inconvénients et des
variétés, comme TMS30-572 et TMS30-001, sont maintenant largement cultivées
(PmsoN et SPENCER, 1991),

Récemment, cinq sites d'évaluation du matériel génétique américain importé
de Colombie ont été choisis au Nigeria, dans le cadre d'une collaboration
entre l'liTA et le ClAT (ClAT, 1994) . La diversité génétique est étudiée dans
diverses zones agroécologiques pour plusieurs critères agronomiques, morpho
logiques et de qualité. Pour les accessions prometteuses, on procède à une
caractérisation plus poussée : mesure de la hauteur totale et de la première
ramification par floraison, nombre de floraisons, part des feuilles dans le poids
sec des axes aériens, constrictions éventuelles sur les tubercules, poids et
nombre de racines tubérisées. La résistance aux maladies et aux parasites est
également évaluée: mosaïque africaine du manioc, bactériose vasculaire, aca
rien vert, thrips et cochenille farineuse.

D'autre part, une étude coordonnée par l'liTA a été menée dans plusieurs pays
africains pour déterminer les choi x et les besoins des producteurs en matière
de variétés . Il en ressort que les producteurs souhaitent disposer avant tout
de variétés à cycle plus court, avec des rendements plus élevés (NwEKE et al.,
1994) . Pour ce qui est de l'utilisation des variétés améliorées, l'étude établit
qu'elles représentent, au Nigeria, 60 % des variétés cultivées dans la zone
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humide, contre 40 % pour le reste du pays. Dans les autres pays étudiés,
l'adoption des nouvelles variétés se heurte principalement au problème du
débouché de la production. Enfin, 1 200 génotypes ont été collectés dans les
villages et classés selon huit caractères morphologiques .

Dans le prolongement de cette étude, un schéma général d'amélioration varié
tale semblable à celui de la Thaïlande a été retenu. Les variétés triploïdes,
issues de l'hybridation entre diploïdes et tétraploïdes induits par la colchicine,
semblent une voie prometteuse pour obtenir des plantes à haut rendement
ayant une forte teneur en amidon (SREEKUMARI et al., 1995).

La multiplication et la diffusion des cultivars

Les étapes du programme de sélection présentées dans le tableau 4 sont
valables pour l'ensemble des structures de sélection, avec cependant des
variantes quant aux modalités de diffusion des variétés, liées à l'organisation
des services de développement rural de chaque pays. En Afrique, l'liTA apporte
une assistance à plusieurs services nationaux de recherche. Le risque majeur
du transfert des boutures réside dans la diffusion de maladies et de parasites:
une surveillance phytosanitaire constante et rigoureuse reste indispensable.

S'il est aisé de mettre au point en station des variétés bien ciblées selon la
vocation finale de la culture, il est plus difficile de les multiplier à grande
échelle pour les diffuser rapidement. Dans le cas de variétés multicaules dont
les parties aériennes sont bien développées et avec des boutures de 20 centi
mètres, il faut 1 hectare de parc à bois, planté à la densité de 10000 plants par
hectare, pour assurer 10 hectares de culture. Ce rapport de 1 à 10 peut passer
à un rapport de 1 à 30 en augmentant la densité de plantation du parc à bois
ou en réduisant la longueur de la bouture, ce qui peut affecter leur reprise .
L'utilisation de microboutures à un ou deux nœuds permet d'accélérer la pro
duction de bois des nouvelles créations variétales : la sortie des tiges est réa
lisée en milieu humide, dans des sacs plastiques et avec des fongicides, avant
la plantation en plein champ. La gestion des parcs à bois peut être améliorée
grâce à une fertilisation azotée et à une irrigation de complément, mais les
coûts de production des boutures sont alors dissuasifs.
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Le mil
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Le mil, Pennisetum glaucum, est la céréale la plus tolérante à la séche
resse. Il est cultivé dans des régions où la pluviosité se situe entre 150 et
800 millimètr es (figure 1). Sa culture couvrait plus de 30 millions d'hectares
en 1994, qui se répartissent pr incipalement dans les zones arides et semi
arides de l'Afrique - avec 20 millions d'hectares cultivés pour un e produc
tion de 11,9 millions de tonnes - et de l'Inde, où la production de mil
atteint 11 millions de tonnes sur une superficie de 13,7 millions d'hectares
(FAO, 1996).

En Afrique, 70 % de la production provient de l'ouest du continent. Les princi
paux pays producteurs sont, par ordre d'importance décroissante : le Nigeria,
le Niger, le Burkina, le Tchad, le Mali, la Mauritanie et le Sénégal. En Afrique
de l'Est, le Soudan et l'Ouganda sont les plus gros producteurs, alors qu'en
Afrique australe les cultures traditionnelles ont quasiment disparu. Le mil peut
être intégré dans des systèmes de cultures associées, avec le ni éb é par
exemple. Il est également bien adapté à la culture irriguée (HARINARAYANA,
1987). En Inde, où le mil arrive au quatrième rang des céréales, sa culture est
importante dans les Etats du Rajasthan, du Gujerat et de l'Haryana. Comme en
Afrique sahélienne, il joue un rôle majeur pour les populations locales dans les
régions où les conditions climatiques ne permettent ni au sorgho, ni au maïs,
ni au riz de se développer normalement.
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Figure 7. Zones de culture du mil, en Afrique et en Inde, d'après KUMAR (7989).
Un point correspond à 20 000 hectares.

C'est le grain, d'une valeur nutritionnelle supérieure à celle du riz et du blé, qui
constitue le principal produit de la culture (ANDREWS et KuMAR, 1992). Il repré
sente souvent la base de l'alimentation et se consomme alors sous la forme de
pâte, de bouillie, de couscous ou de galettes. Il peut également entrer dans la
fabrication de boissons alcoolisées comme la bière de mil. Toutefois, les rende
ments obtenus tant en Afrique (environ 0,6 tonne par hectare) qu'en Inde
(0,8 tonne par hectare) restent très faibles comparés à ceux que l'on observe, il
est vrai dans des conditions de culture différentes, pour des céréales telles que
le blé, le riz et le maïs (FAO, 1996). Dans certaines régions, la paille est utilisée
comme fourrage ou pour la fabricat ion de toitures et de clôtures traditionnelles .

En Afrique, on cultive des variétés locales, précoces ou tardives, de haute taille,
à fort tallage et peu productives. L'apport d'intrants est extrêmement réduit
- fumure organique par la pratique du parcage dans certaines régions - et le
travail du sol inexistant. Les opérations culturales se limitent au semis, effectué
en poquets régulièrement espacés à l'arrivée des premières pluies à raison de
2 à 4 kilos de semences par hectare, et à un ou deux sarclages. En Inde, la trac
tion animale est généralement utilisée pour les labours alors que le semis en
lignes est effectué manuellement ou à l'aide d'un semoir traditionnel, avec des
doses identiques à celles de l'Afrique. Là encore l'utilisation d'intrants chi
miques est rare (KUMAR, 1989). Qu'il s'agisse de monoculture ou de cultures
associées, les variétés traditionnelles indiennes sont tardives, à paille courte, à
faible tallage et peu productives. Aux Etats-Unis, le mil est cultivé sur plus de
150 000 hectares, à la fois pour la production de fourrage et pour la production
de grains. Les rendements dépassent 1,2 tonne par hectare.
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L'am éli oration du mil en Inde a été longtemps le fait des instituts de recherche
nationaux. Parall èl em ent , en Afr iqu e de l'Ouest, des rech erches ont été
menées, dès 1931, dans le cadre du Centre de recherche agron omique de
Bambey, au Sénégal, po ur les pays francophones. Leur coordin ati on a été
assurée, à partir de 1961 , par l'IRAT (Institut de recherches agronomiques tro
picales et des cultures vivrières, actuel lement intégré au CIRAD) en concerta
tion avec les instituts nationaux. En Afrique, l'ORSTOM puis l'IRAT ont tenté
d'obtenir, à partir des variétés popul ations locales, des variétés naines pouv ant
s'insérer dans des systèmes de culture intensive (BILQUEZ, 1975; LAMBERT,
1983). Mais, ni les introdu cti ons de variétés indiennes ni la création de nou
velles variétés par croiseme nt n'ont été couronnées de succès.

Pour l'en sembl e de la zon e tropicale, l'ICRISAT (International Crops Research
Institut e for the Semi-Ar id Trop ics), créé en 1972, est mandaté pour effectuer
des rech erch es sur le mil . Ce lles-c i vi sent une produ cti on amé liorée et
durabl e, ai nsi qu' une meill eure gest io n des ressources génét iq ues dans les
régions arides et semi-arides trop icales. L'ICRISAT possède deux centres de
recherc he, l'un à Hyderabad, en Inde - où s'effectue la majorité des travaux
sur la produ cti on grainière - , l' autre à N iamey, au Ni ger - dont les activi tés
viennent maint enant renforcer cel les du centre ind ien. C'est en Australie et aux
Etats-Uni s qu e les travaux sur la créatio n de nouvell es variétés et d'hybr ides
fourragers sont les plus avancés (ANDREWS et KUMAR, 1992).

En amont de ces activités sur l' améli oration génétique du mil , des recherches
ont pour ob jectif de mieux co mprendre les rel ations évo lut ives entre les
espèces du genre Pennise tum - formes cultivées et form es sauvages du poo l
primaire, formes sauvages des pools secondaire et tertiaire. Elles s'appuie nt sur
l'étude de leurs caractéristiq ues morphologiques, génétiques et bio log iques.
Certaines espèces sauvages pourraient en effet être utilisées pour l' amélio ra
ti on génétique du mil cultivé. La construction de la carte génétique du mil,
grâce aux marqueurs mol écul aires, doit également perm ettre d'expl oiter et de
valori ser plu s efficacement la diversité génétique de l'espèce. La plu part de ces
recherches sont réal isées par les équipes de l'USDA (United States Department
of Agric ulture), aux Etats-Uni s, du John Innes Centre, au Royaum e-Un i, de
l'uni versité Paris XI, en France, et de l'ORSTOM, au Ni ger.

L'organisation évolutive

La diversité des formes cultivées

Le mil pénici lla ire, P. glauc um, est aussi appelé mil à chande l le ou petit mil.
Pour les anglopho nes l' appellation la plus fréquente est pea rl millet, mais l'on
rencontre également bulrush millet, caltai! m illet et candIe millet. Les Indiens
l' appell ent bajra en langue hindi.
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LA BIOLOGIE ET LE MODE DE REPRODUCTION

Le mil est une espèce annuelle, diploïde (x = 7, 2n = 2x = 14), sexuée, herma
phrodite, préférentiellement allogame avec une protogynie fortement marquée.
Sa pollinisation est anémophile. La longueur du cycle de culture - du semis
à la récolte - peut varier de 60 jours, pour les variétés les plus précoces, à
180 jours, pour les plus tardives. Le comportement photopériodique des
variétés détermine le choix de leur implantation. Les variétés semi-tardives et
tardives restent les plus nombreuses dans la zone soudano-sahélienne; les
formes précoces prédominent dans la zone climatique typiquement sahélienne
(CLEMENT et al., 1993).

Le mil est adapté aux contraintes du milieu sahélien. Il se caractérise par une
forte aptitude à mettre en place des mécanismes physiologiques qui lui per
mettent de tolérer la sécheresse: ralentissement des pertes en eau avec, au
niveau des feuilles supérieures, maintien d'un niveau hydrique favorable au
bon remplissage des grains (WINKEL et Do, 1992; W,NKEL et al., 1997).

LA VARIABILITÉ AGROMORPHOLOGIQUE ET GÉNÉTIQUE

Les variétés de mil peuvent être classées en deux grands groupes - précoce et
tardif - selon la pluviosité des régions dans lesquelles elles sont cultivées. Les
plus tardives se rencontrent dans les zones où les pluies sont les plus abon
dantes et les mieux réparties. Toutefois, les descripteurs et les méthodes de
traitement des données peuvent varier selon les auteurs, ce qui aboutit à des
structures différentes à J'intérieur de ces deux groupes. Sur la base de carac
tères botaniques, PORTERES (1950) distingue une quinzaine de groupes pour
toute l'Afrique. BONO (1973), quant à lui, identifie deux groupes pour l'Afrique
de l'Ouest à partir de l'observation de caractères morphologiques tels que la
longueur (de 10 à 150 centimètres) et la forme de la chandelle, le nombre
d'épillets fertiles par involucre (supérieur ou inférieur à 2), le diamètre du
rachis et l'ornementation des soies de la fleur. BRUNKEN (1977) définit quatre
races africaines en se fondant sur le rapport entre la longueur et la largeur des
graines. Plus récemment, MARCHAIS et al. (1993), à partir de quatorze carac
tères botaniques, concluent à l'existence de six groupes géographiques pour
l'Afrique de l'Ouest, distincts du groupe de l'Afrique australe et du groupe de
l'Inde. Selon OUENDEBA et al. (1995), les principaux caractères qui permettent
de discriminer les cultivars traditionnels sont la date de floraison, la hauteur
des plantes, le diamètre des tiges, la longueur du premier épi et la production
d'épis et de grains. Selon ces critères, les mils du Niger se rapprochent de ceux
du Nigeria et du Sénégal.

Les cultivars traditionnels correspondent cependant à une réalité paysanne et
au choix délibéré d'un type plutôt que d'un autre. A titre d'illustration, on peut
citer: pour le Sénégal et le Mali, les Sounas (variétés précoces), les Sanios
(variétés tardives) et la variété Tiotandé spécifique de la vallée du fleuve
Sénégal (mil de décrue); pour le Burkina, l'ensemble des Hainis (variétés pré-
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coces du nord), l'ensemble des Kazouyas (variétés semi-tardives du centre) et
l'ensemble des Doufouâs (variétés tardives de l'ouest); pour le Niger, les
groupes Haïni Kiré, Guerguéra et Zongo (variétés précoces de l'ouest), les
groupes Ba-Angouré, Ankoutess et Boudouma (variétés précoces de l'est), le
groupe Maïwa (variétés tardives rencontrées dans l'ouest et le centre), aux
quels il faut ajouter les mils d'oasis cultivés dans le massif de l'Aïr.

Les analyses statistiques de fréquences alléliques, réalisées pour huit systèmes
enzymatiques, montrent que la structuration génétique de l'ensemble des
mils cultivés est peu marquée. Elle fait néanmoins apparaître quatre grands
groupes: les mils précoces d'Afrique de l'Ouest et du Centre; les mils tardifs
d'Afrique de l'Ouest; les mils d'Afrique de l'Est et d'Afrique australe; les mils
d'Inde (TOSTAIN, 1994). L'analyse du polymorphisme de dix-neuf génotypes de
mil, grâce aux marqueurs RFLP et avec 200 sondes d'ADN, a mis en évidence
une très forte variabilité: une carte génétique a été obtenue à partir de la des
cendance F2 d'un croisement entre deux cultivars de P. glaucum (LIu et al.,
1994). Le développement des analyses du polymorphisme par accès direct aux
ADN nucléaire et cytoplasmique devrait conduire à une meilleure compréhen
sion de la structuration de l'espèce P. glaucum, nécessaire à son amélioration
génétique.

Les espèces sauvages apparentées

LA TAXONOMIE

Le mil appartient au genre Pennisetum (famille des poacées, sous-famille des
Panicoideae, tribu des Paniceae) dont la soixantaine d'espèces est répartie
dans les régions tropicales et subtropicales. Ce genre est divisé en cinq sec
tions. Le mi 1 appartient à la section Penicillaria, qui se caractérise par la pré
sence d'une touffe de poils sur l'apex des étamines. Dans l'espèce P. glaucum,
VAN DER ZON (1992) reconnaît trois sous-espèces: P. glaucum subsp. glaucum,
le mil cultivé (planche XIX, 1); P. glaucum subsp. violaceum, la forme sauvage
largement présente en Afrique dans la zone sahélienne, de l'Atlantique à la
mer Rouge, dans des situations écologiques très variées (planche XIX, 2 et 3);
P. glaucum subsp. sieberianum, qui rassemble les formes intermédiaires issues
d'hybridations naturelles entre formes cultivées et formes sauvages.

HARLAN et DE WETI (1971) ont structuré les complexes d'espèces en pools
géniques, dans lesquels ils regroupent les espèces selon leur capacité décrois
sante à s'hybrider avec la forme cultivée. Dans le genre Pennisetum, le pool
primaire est monospécifique (figure 2). Il rassemble les trois sous-espèces de
P. glaucum, qui s'interfécondent naturellement en donnant des descendances
fertiles. En dehors du pool primaire, l'appellation « mil» doit être évitée car
elle est source de confusions avec des espèces sauvages parfois très différentes
par leur biologie du « mil sauvage» P. glaucum subsp. violaceum. Les hybrides
naturels entre les deux sous-espèces présentent un phénotype intermédiaire et
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Figure 2. Pools géniques du mil. Seules les principales espèces étudiées sont mention
nées. Les éc hanges géniques anciens sont signalés par des flèches, les éc hanges
actuels, par le chevauchement des cercles. Les échanges dans les pools secondaire et
tertiaire sont hypothétiques.

sont contre-sélectionnés par les cultivateurs sahéliens au cours de la culture et
au moment du choix des semences. Il s sont appelés chibra en langue haoussa
au Niger et n'doul en ouo lof au Sénégal. La distribution géographique de
P. glaucum subsp. vio laceum est discontinue dans la zone sahélienn e et sub
désertique, entre les latitudes 12° N et 210 N, du Sénégal jusqu'au Soud an. Les
populations de mil sauvage se rencontrent essentiellement sur les berges des
oueds, cours d'eau temporaires. Ell es sont très étendues dan s les oueds élargis,
où elles occupent les terrasses alluviales du lit majeur, et plus restreintes dans
les oueds en caissés, au bord des mares ou en savane arbo rée . Les petites
populations sporadiqu es, sous forme de touffes de plantes éparses, sont carac
téristiques du massif de l'Air, dans le nord du Niger. La forme sauvage peut
également se rencont rer en contact avec la forme cultivée, en bordu re des
champs ou près des villages.
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Le pool secondaire est constitué des deux espèces, P. purpureum et P. squa
mu/arum, qui peuvent s'hybrider facilement avec P. g/aucum (HANNA, 1987).
P. purpureum est une espèce pérenne, allotétraploïde (x =7 et 2n =4x = 28),
sexuée, allogame, qui s'étend de la zone tropicale humide d'Afrique de
l'Ouest à l'ensemble de l'Afrique australe. P. squamu/arum est une espèce
pérenne, tétraploïde (x = 9, 2n = 4x = 36), apomictique. Sa répartition géo
graphique est limitée à l'Afrique de l'Est. Ces deux espèces sont utilisées
dans les travaux d'amélioration du mil qui recourent à l'apomixie (HANNA,
1990).

Le pool tertiaire regroupe les autres espèces du genre, soit une soixantaine. Il
comprend les espèces de la section Breviva/vu/a - P. po/ystachion, P. pedi
cel/arum, P. subsngustum, P. etrichum, P. hordeoides et P. setosum - , qui
s'étendent sur une large partie de l'Afrique, ainsi qu'au Proche-Orient et en
Inde (planche XIX, 4). En Afrique de l'Ouest, ces espèces sont très fréquentes .
Elles sont annuelles ou pérennes et leurs systèmes de reproduction sont
variés: reproduction sexuée, mode apomictique ou multiplication végéta
tive. Les milieux écologiques qu'elles occupent sont très diversifiés, des
zones arides aux zones tropicales humides. Elles sont utilisées comme four
rage et leur diversité biologique pourrait être exploitée pour l'amélioration
du mil.

LA DIVERSITË GËNËTIQUE

Dans le pool primaire

Dans leur zone d'origine, mil sauvage et mil cultivé ne sont pas différenciables
par des allèles diagnostiques (allèles fixés dans un groupe et absents de l'autre)
aux locus étudiés par électrophorèse enzymatique, mais uniquement par leurs
fréquences allél iques à ces locus. Lorsque les formes sauvages et les formes
cultivées sont en situation sympatrique, leurs distances génétiques et morpho
logiques sont moindres que lorsqu'elles sont en situation allopatrique (TOSTAIN,
1992). Cela peut s'expliquer par le brassage génétique actuel au sein du pool
primaire, qui s'oppose à une évolution divergente des formes sauvages et des
formes cultivées du mil. Les populations de mil sauvage seraient génétique
ment structurées en cinq groupes géographiques répartis de façon discontinue
sur l'ensemble de la zone sahélienne. Ces groupes sont séparés par le delta
intérieur du fleuve Niger et le désert de Taoudéni au Mali, le désert du Ténéré
et la région argi leuse au centre du Tchad, le massif de l'Aïr au Niger consti
tuant une zone refuge enclavée dans le Sahara. C'est le groupe central , de l'est
du Mali et de l'ouest du Niger, qui manifeste la diversité la plus forte alors que
le groupe de l'Aïr est le moins variable (TOSTAIN, 1994).

La comparaison de quelques échantillons de mil par l'analyse du polymorphisme
des RFLP montre que l'ADN chloroplastique sondé est très peu polymorphe alors
que l'ADN ribosomique l'est uniquement chez le mil sauvage (GEPTS et CLEGG,
1989). L'analyse par RFLP du polymorphisme de la région Adh 1 met en évidence
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une variabilité génétique intra et interpopulation ainsi que la spécificité de cer
tains profils de restriction des formes sauvages (PILATE-ANDRE et s l., 1993). Le
séquençage d' all èles au même gène Adh7 , pour ces échanti llons, ne décèle
aucune différence significative entre le mil sauvage et le mil cultivé (GAuT et
CLEGG, 1993). Les résultats obtenus à l' aide des différents descripteurs du poly
morph isme, qu' il s soient bioc hi miques (isoenzv rnes) ou mol écul aires (RFLP,
séquences), convergent quant aux diffi cultés à différen cier le mil sauvage et le
mil cultivé.

Dans les pools secondai re et tertiaire

La stru cture du polymorphisme des ADN mitochondriaux (CHOWDH URY et
SMITH, 1988) et des fragments d'ADN répété (INGHAM et s l., 1993) rend compte
de la proxim ité ph ylogénétique qu i existe entre P. glaucum, d'une part, et
l'ensemble con stitué par P. purpureum et P. squam ulatum, d'autre part. Ce
résultat est en accord avec les possibilités d'hybridati on entre le mil et les deux
espèces du pool secondaire. Ces possibil ités peu vent être exp lo itées po ur
transférer l'apom ixie de l'espèce P: squam ulatum au mil cultivé P. glau cum,
par l'intermédiaire de P. purpureum (HANNA, 1990).

Dans le pool tertiaire, les différents niveaux de pl oïd ie observés dans le com
plexe d'espèces agamiques de la sect ion Breviva/vula (Zn = 2x, 4x, 5x, 6x,
avec x = 9) sont structurés sur le plan biog éographique selon les grands éco
systèmes et en relati on avec le rel ief. Les populati ons diploïdes stric tement
sexuées sont lim itées à une zon e géographique très restreint e (REN NO et el.,
1995). L'analyse de la variabilité isoenzym atique de ces espèces indique une
d iversité génétique du même ordre de grandeur dans tous les taxons étud iés
quel s qu e soi ent leur niv eau de pl oïdie et leur système de reproduc tio n
(SCHM ELZ ER et RENNO, 1996). L'ap omixie n' apparaît donc pas comme une
impasse évo lutive, mais comme un moyen de dispersion de clones à part ir de
nouv eaux génotypes créés grâce à la sexuali té.

L'analyse par RAPD et par RFLP-STS de onz e espèces apomictiques et huit
espèces sexuées de Penn isetum a mi s en évidence des marqu eurs liés aulx)
gène(s} de l'apomixie ; le marqu eur le plus proche n' étant toutefoi s pas associé
aux espèces de la section Breviva/vu/a (LUBBERS et el., 1994).

Les flux de gènes

Lors des échanges de gènes qui ont condui t à la structuration actuelle du genre
Pennisetum, l' espèce P. purpureum aurait intégré des gènes de deux autres
espèces, P. glauc um et P. squamulatum (DUJARDIN et HANNA, 1984). Dans le
complexe d'espèces de la sectio n Brevivalvu/a, certains taxons auraient été
engendrés par des hybridations interspécifiques anci ennes, alors que d'autres
seraient le fruit d 'hybridati ons récentes . Chez P. glaucu m, les deux sou s
espèces P. glaucum subsp. glaucum (le mil culti vé) et P. glauc um subsp. viols
ceum (la form e sauvage actuelle) peuvent, en situation sympatrique, s'interfé
conder et donn er naissance à des hybrides ferti les. Pourt ant, un dimorphisme
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très marqué subsiste entre le phénotype sauvage et le phénotype cult ivé. Pour
expliquer ce ph énom ène, on peut avance r deux hyp oth èses principales. La
prem ière met en jeu des barrières à la reproduct ion pré et postzygotiques ; la
compé ti tio n poll in ique en faveur de « l'autopollen » (ROBERT et al., 1991) et la
baisse de la v iab i li té des grai nes produites dans certa ines comb in ai sons
hyb rides (AMOUKOU et MARCHAIS, 1993) favor isent une sélecti on divergente. La
seconde repose sur des isolements à la reprodu ction : les échanges de gènes
ont été mesurés en cond itio ns expér imentales; i ls peuvent être très intenses, le
flu x de gènes du mil sauvage vers le mil cu ltivé étant très supérieur à celu i
ob servé dans le sens inverse (RENNO et al., 1997). Cette dissymétrie serait due
aux d iffé rences marqu ées entr e les deux formes quant à la durée de la flo
rai son , à la densité du nuage pollin ique et au nombre moyen de descendants
produ its par chaque type de plantes. De plu s, on a pu observer que le mil sau
vage se trouve en situation d'endogami e penda nt une grande parti e de son
cycl e, ce qui favorise son maintien (RENNO et WINKEL, 1996). D'autre part, les
pressions de sélecti on différentiell es exercées par l'homme et la natur e con tre
carrent les effets des brassages géniques en lim itant la d iffusion des for mes
intermédiaires.

LA DOMESTICATION

La di stributi on géographique du mi 1 sauvage, limitée à l 'Afriqu e sahélie nne,
laisse penser qu e c'est dans cette zone qu ' il a été dom estiqu é pour do nner la
céréale que nou s connaissons aujourd' hui. Les plus anci ens vestiges de mil
cultivé en contact avec du mil sauvage ont été trouvés en Mauritan ie et
aurai ent plus de 3 000 ans (AMBLARD et PERNES, 1989). Des empreintes de mil
sauvage ont été découvertes sur des po teries datant d'e nv iron 5000 ans dans
le centre du Souda n (STEM LE R, 1990). Di fférent es anal yses génét iques ont
montré que le « syndrome de domestication » dépe nd d'u n pet it nom bre de
gènes 1iés do nt les all èles à l'état récessif perm ettent l'expression du phénotype
cult ivé (PERNES et al., 1984).

Dans le cas d'une espèce allogame, les brassages géniques importants et per
manents entre formes cultivées et formes sauvages brouill ent les trac es d'une
éventue l le st ructuratio n génét ique issue directement de la domest ica t io n.
Dans ces co nd it ions, les calcu ls de distances génétiques à parti r des donn ées
du pol ym or phi sme enzymatique sont diffi cil ement utili sabl es pour situer le
centre de do mestica tion d'une espèce cultivée . En effet, les différences de dis
tance s génét iques pourraient ne ref léter qu e des variati ons dans l' effi cacité
des barri ères à la reproduction entre form es sauvages et formes cultivées.
L'hypoth èse d'une domesticati on acco mpagnée du renforcement de ces bar
rières aux échanges géniques entre la forme ancestra le et la forme cultivée ne
peut pas être écartée. Elle va alors à l' encontre de la démarche associant un
centre de domest ication à la dist ance génétiqu e la plus faibl e entr e po pula
tions de la forme sauvage actu ell e et populat ions de la forme cultivée. C'e st
pourquoi , p lutôt qu e de situer le centre de do mest ication du mil dans un e
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reglOn délim itée par la M auritanie, le Sénégal et l'ouest du M al i (TOSTAIN,
199 2), il est préférabl e de conserver l'idée d'un non-centre au sens de HARLAN
(1971) .

Afin de préciser l'origine de la domesticati on du mil, des études complémen
taire s, fond ées sur des descripteurs du polymorph isme génétiqu e moins sen
sibl es aux flux de gènes actue ls qu e les isoenzym es, devr aient être ri ches
d'informations nouvelles. De plus, il serait souhaitable d'étendre l' échantill on
nage à l'ensembl e de l'aire de di stributi on du mil , ju squ 'au Soudan et à
l'Eth iopie. En effet, cette zon e est extrêmement importante pour comprendre la
domesticati on du mil puisqu'elle correspond au centre d'or igine du niébé et
du sorgho, qui , comme le mil , sont aussi cultivés en Inde, contrairement aux
espèces dont la dom estication est reconnue comme ayant eu lieu en Afrique
de l'Ouest telles que le riz , Oryza glaberrima, ou les ignames du complexe
Dioscorea cayenensis-D. rotundata.

L'amélioration variétale
Le mil est cultivé pour la produ ction de grains, essentiell ement en Inde et en
Afrique de l'Ouest, ce qui constitue de loin son utili sation la plus importante. Il
est cultivé pour la produ ction de fourrage, aux Etats-Uni s, en Australie et en
Afrique du Sud, et des hybrides fourr agers entre P. glaueum et P. purpureum,
l'herbe à éléphant, sont dével oppés en Afrique australe, en Amérique centr ale,
au Brésil et en Inde.

Les fai b les rendements grain iers observés sont dus aux conditions climatiques
trop icales souvent di ffi cil es - pluies insu ffi santes et mal réparti es - et aux
mauvaise s co nd i tio ns édaphiqu es - sol s souvent sabl eux et pauvres en
mati ère organique et en éléments nutritifs . A cela s'ajoute le fait que le mil,
adapté aux cond itions sahélie nnes, présente un faibl e potentiel de produ c
tion (NIANGADO et OUENDEBA, 198 7). L'am él ioration génétique des variét és de
mil doit don c tenir co mpte de ces facteurs, mais aussi des pressions parasi
taires et de l' environn ement socio-économ ique dans lequel ces varié tés sont
diffusées: importance des traditi ons, coûts du développement de nouvell es
techn iques culturales et de la production de semences, écouleme nt de la
produ cti on .

Les types variétaux

LES VAR IÉTÉS PO PULATIONS

Les variétés popul ations locales, ou écotype, sont constamment améliorées par
les paysans, qui produisent leur propre semence. Ces vari étés ont une base
génétique très large mais ne possèdent pas un potent iel de production élevé.
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Bien que très hétérogènes au départ, elles peuvent donner des varié tés popula
tions homogènes pour certaines caractéristiques particulières. C'est ainsi qu e
les premi ers travaux d'am él ior ation génétique ont visé à hom ogénéiser les
popul ation s locales pour un caractère donné, comme la hauteur de la pl ante, la
longueur du cycle de culture, la couleur du grain ou les caractér istiques de la
chande l le. Leur développement végétatif étant souvent exubé rant, elles on t été
soumises à une sélect ion pour amél iorer le rapport entre le grain et la paill e par
le transfert d'u n gè ne de nani sme (BILQUEZ, 1975). La sélect ion généalogi que et
la sélectio n massale ont été à la base de ces travaux.

Puis on a cherché à accroî tre la pro duc tio n de ces vari étés popul at ion s en
utili sant d' aut res méthod es, en part icul ier la sélec tio n récurrente avec test
top-cross ou test sur descenda nce S1' Les gains de rend ements n'ont tout efois
pas dépassé 12 à 15 % lors des tests réal isés sur plusieurs sites et penda nt
plusieurs années (LAMBERT, 1983).

LES VAR IÉT ÉS SYNTHÉTIQUES

Les variétés synthéti qu es co nst itue un aut re type de culti vars. Ce sont de s
po pulations artific ie l les résulta nt de la multip licatio n sexuée, sans sélec tio n
co nscie nte, pe ndant un nombre déterm iné de générat io ns, de la descen
danc e en fécondati on libre du mélange de 4 à 10 lign ées chois ies sur des
cri tères particu lie rs. Les varié tés synthét iques ont en principe des caractéris
tiques agrono miques plus stab les que les variétés populati ons et perm ettent
d'expl oiter le phéno mène d'hétérosis, même quand le co ntrô le de l'hybr id a
t ion à grande éche lle est d iffi cil e. Des programmes d' améliorat ion ont été
co nduits dan s cette direction au Sénégal et au Ni ger (NIANGADO et O UENDEBA,
1987).

LES VARIÉTÉS HYBRIDES

L'accent est mis actuel lement sur la création de variétés hybrides. Elles util isent
au mi eux les effets de l'h étérosis et laissent espérer une augmentation des ren
dements de l'ordre de 25 à 30 %. La d ifficulté de leur sélecti on réside dans le
contrô le des hybridations sur une grande échel le, d'où la recherche de géni
teur s mâle-stéril es.

La base génét ique la plus étro ite est repr ésent ée dans le cas de l'hybride
simple, ou hybride Fl ' issu du croisement entre deux lignées hom ozygotes. Il
exis te également des hybr ides tro is-voies, issus du cro isement d'un hybride
simple avec une lign ée, et des hybr ides doubles, produits par le croisement
entre deux hybrides simp les. Avec ces types de varié té, le paysan ne peut pas
sélect ion ner sa propre semence, sous pein e de vo ir chuter ses rend ements
d'environ 20 % dès la deux ième génération du fait de la consanguinité. Dans
ce dom aine, les travaux condui ts en Inde sont plus avancés que ceux d'Afriqu e
de l'Ouest, mais leur progression est fortement cond itionnée par les facteurs
socio-économiques.
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LES CHOIX SELON LES CONTEXTES AGROÉCONOMIQUES

Qu'il s'agisse de l'Inde ou de l'Afrique, l'environnement agroéconomique de
la culture du mil n'est pas favorable à une progression notable de la produc
tian: le taux de croissance observé (0,7 %) en Afrique de l'Ouest entre 1965 et
1975 est le plus faible de toutes les cultures vivrières. Cette croissance est due
essentiellement à l'extension des surfaces cultivées, ce qui signifie que les
améliorations génétiques et techniques n'ont pas eu les effets escomptés sur la
productivité (SPENCER et SIVAKUMAR, 1987).

Les principales contraintes de la culture du mil se répartissent en trois groupes .
Le premier comprend les contraintes abiotiques: les sols sont peu fertiles, les
pluies présentent un caractère très imprévisible à la fois dans leur intensité et
dans leur répartition géographique et temporelle, les températures du sol et de
l'atmosphère sont très élevées.

Le deuxième groupe est constitué par les contraintes biotiques: le potentiel de
production des variétés traditionnelles est souvent peu élevé, les parasites sont
nombreux - mildiou, charbon, foreurs de tiges, mineuses de l'épi, criquets et
sauteriaux, striga, oiseaux granivores.

Dans le troisième groupe, on trouve les contraintes d'ordre socioculturel et
économique. Les pratiques culturales traditionnelles sont très limitées: pas de
travail préparatoire du sol, très faible apport d'intrants organiques naturels,
apport d'intrants chimiques inexistant, absence de rotation des cultures, qui
entraîne l'épuisement des sols. Les systèmes de production de semences amé
liorées sont souvent déficients. Or, le type de la formule variétale est étroite
ment lié aux possibilités de multiplication et de distribution des semences à
l'échelon national, et donc au rythme de renouvellement chez le paysan. Le
coût des nouvelles formules variétales telles que les variétés hybrides est élevé.
Le stockage des récoltes et l'écoulement de la production se heurtent à de
nombreuses difficultés, et l'absence de valorisation industrielle et commerciale
du produit n'encourage pas la production . En outre, les nouvelles variétés
améliorées n'ont pas exprimé leur plein potentiel en milieu paysan. Elles sont,
de ce fait, mal acceptées et ne sont diffusées qu'à petite échelle. L'ensemble
de ces contraintes fait que le mil reste une céréale consommée localement
dont les rendements stagnent.

Les objectifs de sélection

LA PRODUCTIVITÉ ET LA RÉGULARITÉ DES RENDEMENTS

La productivité et la régularité des rendements sont les critères de sélection les
plus importants . Elles résultent des qualités agronomiques, qui sont appréciées
par l'exploitation des données obtenues dans les essais pluriannuels et multilo
caux (LAMBERT, 1983).
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LE REM PLISSAGE D ES CHANDELLES

Le rempli ssage des chandelles dépend du génotype, de la présence de para
sites, notamm ent la céc idomyie (Ceromyia pe nniseti), et des conditio ns météo
rologiques (pluviosité).

L'AM ÉLIO RATIO N DU RAPPORT ENTRE LE GRAI N ET LA PAILL E

En Afriqu e de l' Ou est, le pro blème du rapport entre le grai n et la paill e s'est
posé dès le début des travaux d'amél iorat ion du fai t de la taille des cultivars
traditionnels - ju squ 'à 3 mètres de haut eur - et de leur abondante produc
tion de paille. Bien qu'elle soit parfois utili sée à des fins de construc tion pou r
la couverture de cases et la fabr ication de pal issades, la paille représente le
plu s souvent une grande masse de matière sèche inutile. C'est pourquoi des
recherches ont été mené es pour int égrer dans les cultivars locaux un gène de
nanisme - le gène d2 d'or igin e ind ienne - par des rétro cro isements succes 
sifs. M ais cette source de nanism e s'est révélée mal adaptée : elle co nduit à
des vari étés trop précoc es, sensib les aux insectes et au mildiou et do nt le
potent ie l grainie r est tro p faib le (NIANGADO et OUENDEBA, 1987). De plus,
les objec tifs pour lesquel s les cultiva rs à paill e cou rte avaient été recherch és
- intensifi cation de la culture, densité de semis élevée, mécanisati on - ne
convenaient pas à l'envi ron nement de la culture du mil.

LA TOL ÉRANCE AU X MALA DI ES

Les maladies les plus importantes quant aux dégâts qu'e lles occa sionnent sur
le mil sont le mild iou duveteux (Sc/erospora graminico la), le charbon (Tolvpo
sporium pe n ic illa r iaeJ, l' ergot (Claviceps fusiformisJ et la rou ill e (Pucc inia sub
stria ta var. indica). Dans le cas du mild iou , les oospores qu i se trou vent dans le
sol co nstituent la principal e source d'i nfection, mais les zoospores asexuées en
suspension dans l' air peuvent également engendrer la maladie. Les premiers
symp tômes de l' in fecti on s'observent sur les feui lles, qui deviennent chloro
tiques et jaunâtres et se couv rent d' une abondante effl orescence duveteuse
de couleur blanche (sporangiophores et sporanges du champ ignon) essent iel
lement sur leur face inférieure. Les feuilles qui se déve loppe nt ensui te sont
comp lètement décol orées. Les inflor escences des pl antes infectées sont partiel
lement ou totalement difformes; leur s fleurs étant transformées en organes
fol iacés d'aspect varié. L'agent pathogène est très variab le.

LA TOL ÉRANCE AU X IN SECTES

Le problème se pose essentie llement en Afriqu e de l'Ouest, où les principaux
insectes ravageurs du mil sont la foreuse de la tige (Acigona ignefusa/isJ et la
min euse de l'épi (Raghuva slb ip uncte lie), auxquelles i l faut ajo uter les cri quets
(Locusta m igratoriaJet les sauteriaux (Oedaleus senegelensis). Les pertes peuvent
atteindre 30 à 40 % des récoltes dans le cas de la mineuse de l'épi. Les trait e-
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ments chi miques sont in adaptés à l ' environ nement de l' agri culture ouest
afri caine et la lutte biologique contre les parasites se révèle difficile dans le
contexte cli matiq ue aléatoi re de la zone tropi cale. La résistance génétique de
l'h ôte apparaît comme le système de lutte le plus efficace (NWANZE et HARRIS,
1992). Néanmoin s, les études sur la b iol ogie des parasites montrent que ces
insectes réalisent souvent plusieu rs générations par saison. On recommande
don c d'utiliser des variét és dont la longueur du cycle permet d'év iter les
périodes de forte infestation .

LA TOL ÉRANCE AU STRIGA

Le striga, Striga herm onthica, parasite à la fois le mil et le sorgho, ce qu i rend
le problème complexe car il exi sterait des souches spécifiques de l'un ou de
l' autre hôte selon les régions (HESS, 1994). Ses graines, très petites, son t pro
duites en grand nom bre et peu vent rester vi ables dans le so l pendant une
vi ngtaine d'années avant de germer grâce aux exsudats émis par les racin es
de la jeune pl ante hôte. Les racin es du parasite pénètrent alors celles de l'h ôte
et les co lonisent à l' aide de suçoi rs. Avant l' émergence de la plante de striga
- 1 à 2 moi s après le semis -, l' aspect rabougri des pieds de mil est un indi
cateur vi suel de l'attaque du parasite. Dans le cas d'attaqu es sévères aucun
épi n'est produit.

L A TOLÉRA NCE À LA SÉCHERESSE

La sécheresse compte parmi les facteurs limitants les plu s importants de la
culture du mi l. C'est au moment de son installation - germinatio n et déve
loppement de la pl antule - et pendant la périod e qui précède la floraison
que la pl ante est le plus sensib le à un manqu e d'e au (W INKEL et Do , 1992). Les
recherches con cernent à la fois la com préhension du phénomèn e sur le plan
phy siol ogique et le cri b lage de variétés. Au Ni ger, l'ORSTOM et l'I CRISAT
o rie ntent actuellement leurs rech erch es vers l'e xpl oitat ion des ressources
génétiques des form es sauvages apparentées au mil cult ivé pour créer des
variétés tol érantes à la sécheresse.

LA Q UA LITÉ DU GRA IN ET SO N UTILISATION

Dans la plupart des cas, on cherche à conserver la qualité du grain des variétés
locales appréciées des con somm ateurs. Il existe peu de fili ères de transform a
ti on du mil, tant en Inde qu' en Afriqu e. Qu elques projets de transformation
semb lent devoir se dével opper comme celui de Nestl é-Abidjan, en Cô te
d'I voire. La réali sation de tels pro jets peut apporter des solut ions satisfaisantes
à différents probl èmes tels que le stockage, l'écoul ement et le paiement des
récolte s, la diffusion des produits loin de leur zone de production et l'amélio
rat ion des revenu s des paysans. Il faudra cepe ndant ve i l ler à ce qu e les
contraintes liées à la transformation n'aient pas une répercussion néfaste sur
les caractéristiques organol eptiques des produits fourni s.
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Les méthodes d'amélioration génétique

LA DIVERSITÉ GÉNÉTIQ U E DISPONIBLE

Les sélectio nneurs du mil ont actuellement à leur di spositi on une collec tion de
près de 24000 échanti llons de mil s cultivés, cultivars traditi onn els et mil s sélec
tionnés confondus, orig inaires de 46 pays, auxquels il faut ajouter 671 échan
tillons appartenant à 23 espèces sauvages du genre Pennisetum (RAI et KUMAR,
1994). Cette col lection a été rassemblée grâce aux prospections réalisées par
l' ICRISAT en coll aboration avec la FAO (Food and Agriculture O rganization of
the United Nat ions), l'I BPGR (International Board for Plant Genetic Resources),
l'ORSTOM et les instituts de recherche nation aux. Elle est conservée dans son
intégralit é par le centre ind ien de l'ICRISAT à Hyderabad : les col lect ions de
travail sont conservées à une température de 18 à 20 "C et entre 30 et 40 %
d'humidité relati ve, alors que pour la conservation à long terme, sur plus de
cinq uante ans, la température est abaissée à - 20 "C et l'humid it é relati ve
presque nulle. Une partie de cette co llection fait l' objet d'une conservation à
moyen terme, sur vi ngt ans, à 4 "C et 20 % d'humid ité relative, au centre sahé
lien de l'ICRISAT de Niamey, au Niger, et à l'OR STOM de M ontpelli er, en
France, essentiel lement afin d'assurer les échanges de grains entre insti tuts. Les
co ûts de la maintenance et du renouvellement de coll ections d'une telle
amp leur sont très élevés. Comme cela a été réal isé pour le maïs, les insti tutio ns
qui ont la charge de ces coll ectio ns pou rraient constituer, à parti r des popula
tion s de départ étudiées pou r leur valeur propre et pour leur valeur en combi
naison, un nom bre lim ité de « pool s», plu s facil es à maintenir et permettant une
utili sation raisonn ée de la variabilité (GALLAI5 et al ., 1992).

La forme actuelle de l' ancêtre présumé du mil , P. gl aucum subsp. violaceum,
que l'on rencontre dans tout e l'Afriqu e sahélienne, et les espèces agamiques
du genre Penn isetum co nsti tuent une autre source de d iversité génétique,
importante et utile pour le sélecti onn eur (HANNA, 1987).

LES MÉTHODES ACTU ELLES DE CRÉATION VARIÉTALE

La sélection massale

Trad it ionn ell ement, les variétés sont des populations maint enues d'une généra
tion à l'au tre par simple sélection massale : le paysan choisit comme semences
les grains pro duits par les ind ivid us qu i correspondent le mi eux au type qui
l'intéresse.

La sélection massale est utilisée en vue d'établir une relation entre le rendement
et tout un ensemb le de caractères quantit atifs et qualitati fs. C'est ce qui a été réa
lisé au Sénégal avec la variété Sauna PC28, qui présente un gain de productivité
de 12 % par rapport à la populati on de départ et possède des épis plu s gros et
plus réguli ers. Au Ni ger, la sélection menée sur un type Zongo a donné nais
sance à la variété P3 Kulu, qu i, dans de bonnes conditions, peut produire ju squ'à
2,5 tonne s de grain par hectare avec un cyc le de 90 à 95 jou rs (LAMBERT, 1983).
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Le cho ix peut aussi porter sur des lign ées, on parl e alors de la sélecti on pedi
gree massale, qu i est ut ili sée pou r améliorer les caractères à for te valeur addi
tive et don c de bo nne héritabilité. Au N iger, ce type de sélection a été appli
qu ée à l' écotype H aïni Kiré pour aboutir à une population précoce, H aïn i Kiré
Précoce (HKP), et à une populati on tardive, Haïni Kiré Normale (H KN).

La sélec tio n massale est aujourd 'hui plu s ou moins abandonnée au profit des
méth odes de sélection récurrente et de la création d'h ybr ides.

La sélection récurrente

La sélectio n récurrente apparaît comme la méthode la plus rationnelle pour
amé liorer un ca ractère qu antitatif, ou polygéniqu e, dans les vari étés . Les
recom binaison s résultant des intercro isements à chaque cycle de sélec tion per
mettent un progrès génétique à long terme avec une sélection efficace sur plu
sieurs caractères. Il exi te deux variantes de ce mode de sélec tio n selo n qu e
l'on effectue un test top -cro ss ou un test sur descendances 51'

Avec la sélectio n récurr ente avec test top- cross, les plantes sélectio nnées au
sein de la population de départ sont pollinisées par l'ensembl e de la popula
tion : i l y a un top-cross avec la population. On obtie nt des famill es dont les
meilleures sont sélectionnées; les plantes mères de ces familles étant intercroi 
sées pou r consti tuer la génération suiv ante. Cette méthod e fondée sur un e
sélection sur la valeur additive est simple pui sque la population elle-même est
pri se comme testeur , mais assez longu e car un cyc le de sélectio n compor te
trois générations. Elle a été employé e dès 1961 au Sénégal, puis au Ni ger, au
M ali et au Burkina (N IANGADO et O UENDEBA, 1987). Parmi les nouvell es varié tés
ainsi créées, peu se sont montrées supérieures au témoin.

Dan s la sélec tio n récurrent e avec test sur descendances 5" les ind ivid us
choisis pour leur phén otype dans la population de départ sont autofécondés.
Ce sont leur s descendances 51 qui sont ju gées sur leu r val eur propre . Les
meill eures familles sont crois ées à la générati on suiv ante pour donn er la nou
velle po pulat io n. La dur ée du cycle de sélection est là enco re de tro is généra
tions . Cette méth ode est très effic ace pou r les caractères additifs et permet éga
Iement de sélectio nner ou de contre-sélectio nner les allèles récessifs masqués
par l' état hétéroz ygot e. Si, au M ali , les travau x conduits selon cette voi e se
sont révélés décevants, il s sont en revanche enco urageants au Ni ger et au Bur
kina : les nouvell es variét és obtenues présentent un net gain de productivité
(N IANGADO et O UENDEBA, 1987).

L'utili sation de l'hétérosis

Des programmes de création d'hybrides entre lignées, d'hybrides entre popul a
tions et d'h ybrides top- cross ont été entrepri s po ur améliorer le mil (LAMBERT,
1983). La création de variétés hybrides a conduit à rechercher des parents mâle
stéri les. On dispose actuellement de différentes sources de cytoplasmes indu i
sant une stéril ité mâle, tels les cytoplasm es A" A2 et AJ mi s en évidence dans
des cro isements entre mil sauvage et mil cultivé (MARCHAIS et PERNES, 1985).
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C'est en Inde et aux Etats-Un is que la vigueur hybride a été le plus exploitée. En
Inde, 21 l ignées mâle-stériles, avec des caractères morphol ogiqu es différents,
sont pr ises en compte au AICPM IP, Ai l India Coordina ted Pearl Millet Imp rove
ment Project (RAI et KUMAR, 1994). Certaines variétés hybrides ont été largement
acceptées par les paysans malgré de sérieuses attaques de mildiou. L'utilisation
de form ules variétales hybrides homogènes représente en effet un risque face
aux pressions parasitaires. Des études ont également été réal isées en Afrique de
l' Ouest. OUENDEBA et al. (1993) ont ainsi montré à partir de cinq populations
locales que l'h étérosis pour la produ ction de grains varie entre 25 % et 81 %
pour les dix com binai sons testées. M ais il ressort des travaux de l'ICRISAT que,
dans les condition s ouest-africaines, il serait souhaitable de recouri r à une for
mule différente de type top-cross, en utilisant la protogyn ie ou un parent mâle
stéri le sélectionné pour sa bonne apti tude à la combi naison.

Les hybri d ations interspéc i fiq ues et le tr an sfert de l'apomixi e

Une autre vo ie d'amél ioration des plantes cultivées consiste à inco rporer dans
leur génom e des gènes nouveaux à partir des espèces des poo ls secondaire ou
terti aire. Chez le mil , comme c'est le cas pour beaucoup de plantes al logames,
l' améli oration génét ique conduit à la création de variétés sélection nées de
type hyb ride dont la reproduction demand e un certain savoir -faire, ce qui rend
l' agriculteur dépendant des produ cteurs de semences. L' apomixi e présent e
alors un intérêt pr imordial : elle permet de fixe r les variétés à l'état hétérozy
gote. Si son transfert à part ir d'une des espèces du pool secondaire vers le typ e
cul t ivé peut paraîtr e diffi cil e a priori, les résult ats déjà ob tenus sur le mi l
(HANNA, 1987 ; OZIAS-AKINS et el., 1993) et sur d'autres espèces comme le maïs
(SAVIDAN et DUJARDI N, 1992) sont prometteurs. Le transfert de l'apomixie dans
le génome du mil rendrait possible une multipli cation par grains sous forme
c1onale. L'équipe de Hanna travaille dans ce sens depu is une dizaine d'années
en réalis ant des cro isements entr e P. squ amulatum, espèce apomictique, et
P. glaucum, suivis de rétrocroisements. Les apports de la biologie molécul aire
devraient permettre d'accélérer l'obtent ion d'un mil apomic tiq ue en faci l itant
le crib lage de ce caractère dans les descendances.

En préalable à la diffusion d' une céréale transformée par l' apomi xie, i l faudra
savoir coup ler et contrô ler les systèmes de reproduct ion sexuée et asexuée en
s' inspirant du fon cti onnement des complexes d'espèces agamiques qui évo
luent dans la nature, afin de maintenir les possibilités de renouvell ement de la
variab i lité.

LES BIOTECHNOLOGIES

La cu ltu re in vitr o

Des plantules de mi l ont été régénérées à parti r de divers organes, mais ce sont
les travaux réali sés à partir d' infl orescences immatures qui sont les plu s nom
breu x (VASIL et VASIL, 1982 ; TALWARet RACHID, 1990). Comme pour beaucoup
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d'autres céréales, la régén ération de plantules chez le mil s'effectue par
embryogenèse somatique. Dans une étud e réalis ée sur dix génotypes diffé
rents, PINARD et CHANDRAPALAIA (1993) ont montré l'influen ce de l'âge de
l'expiant utilisé sur la régénération mais aussi la spécifi cité génotypique du
phénom ène.

L'embryogenèse somatique peut être utilisée comme source de diversité géné
tiqu e li ée à l'apparition de variants, en parti culier dans le cas d'hybr ides inter
spécifiques (OZIAS-AKINSet al., 1989).

Le marquage molé culaire

Un e carte génétique du mil a été réalis ée sur la base du polymorphisme
des fragm ents de restriction (RFLP) d'une descendan ce F2 issue d'un crois e
ment entre deux cultivars (LIu et al., 1994). La carte résultant de croi sements
interspécifiques entre form es sauvages et formes cultivées est identique pour
ce qui concerne l'ordre des marqueurs, mais elle est plus courte du fait des
recombinaisons moins nombreuses (LIu et al., 1994). Cette carte met à la di s
position des sélectionneurs un grand nombre de marqu eurs, qui peuvent servir
à étiqueter différents gènes à effet quantitatif (QTL), mai s aussi à réali ser une
sélection assistée par marqueurs. Pour le mil, cette techn ique a déjà trouvé des
applicat ions, notamment dans le contrôle de la résistance au mildiou (JONES et
al., 199 5) et de la tol érance à la chaleur (HOWARTH et al., 1994 ).

Le progrès génétique
et la diffusion des variétés

Les progrès réalisés

Nous donn ons ici quelques exemples de méthodologi e ainsi que les résultats
obtenus dans le cadre de la stratégie d'amélioration génétique du mil pour
l'Afrique de l'Ouest, dével oppée actuell ement par le centre sahé li en de
l'ICRI5AT, au Niger.

LA RÉSISTANCE À LA SÉCHERESSE

En zon e sahél ienne, la pluviosité est très irrégulière et imprévisibl e. Un e
sécheresse intervenant juste avant la période de floraison est très courante, soi t
du fait de l'arrêt prém aturé des pluies, soit à cause d'un déficit en eau du sol
dû à des pluies insuffisantes en début de saison.

BIDINGER et al. (1987) ont mi s au point un index de réponse à la sécheresse
(DRl, drougth response index). Une large gamme de génotypes a été testée dans
des conditions hydriques différentes par FU55EL et al. (1 991), qui suggèrent la

474



L'amélioration des plantes tropicales

sélection de génotypes à cycle court. BIELER (1992) a utilisé des méthodes expé
rimentales identiques pour étudier le développement des grains et recommande
l'emploi de variétés à floraison précoce dont la vitesse de formation et de rem
plissage des grains est rapide afin d'échapper à la sécheresse.

La méthodologie présentée ci -dessus est appliquée dans certaines conditions :
haut niveau d'intrants, densité de semis élevée, stress hydrique programmé
dans le temps et en intensité. Selon PAYNE (1992), et du moins pour l'Afrique
de l'Ouest, la sélection en station expérimentale sera d'autant plus efficace
qu 'elle s'effectuera dans des conditions proches de celles dans lesquelles les
variétés seront diffusées, notamment pour la pluviosité, la fertilité du sol et la
densité de plantation.

Pour augmenter les chances de réussite de la sélection de variétés tolérantes à
la sécheresse, il sera nécessaire de s'assurer que la durée de la phase de matu
ration du grain est adaptée à la longueur de la saison de culture de façon à
minimiser le risque d'un stress hydrique en fin de cycle. Il faudra également
tenir compte des attaques d'insectes, qui sont en relation directe avec la préco
cité. La sélection visera à retenir des variétés de 90 à 100 jours .

LA RÉSISTANCE AU MILDIOU

Il existe une littérature abondante sur la génétique de la résistance au mildiou
(parfois spécifique à un pathotype particulier). D'importants progrès ont été
réalisés dans le domaine de l'identification des sources de résistance, générale
ment d'origine ouest-africaine (SINGH et al., 1987), et dans celui des techniques
de criblage.

La résistance au mildiou est introduite dans les cultivars sélectionnés par les
méthodes de sélection récurrente (WELTZIEN et KING, 1995) . Elle peut être testée
facilement grâce aux techniques de culture in vitro (PRABHU, 1985). Des
recherches récentes ont mis en évidence des marqueurs moléculaires qui per
mettent de suivre la tolérance au mildiou au cours des générations d'un
schéma d'amélioration {JONESet al., 1995).

En Afrique de l'Ouest, on observe une forte variabilité du pathogène. La
structure génétique des variétés populations, à haut niveau d'hétérogénéité,
contribue à limiter la propagation de la maladie et les pertes de production.
Dans ce domaine, des informations nouvelles ont été recueillies grâce à la
mise au point des techniques de marquage mol éculaire, dans le cadre d'une
collaboration entre l'ICRISAT et le Cambridge Laboratory du Jones Innes
Centre de Norwich, au Royaume-Uni (LIu et al., 1994). Au Niger, l'ICRISAT
élabore des méthodes de criblage au champ pour les périodes du maximum
de pluies et de forte humidité. Une pépinière offre la possibilité de cribler
plus de 600 entrées, parmi lesquelles on compte des variétés et des hybrides
en essai, ainsi que des descendances de populations, tandis qu'une serre est
disponible pour les études plus spécifiques . Le taux d'infection est exprimé
en pourcentage du nombre de plantes atteintes par la maladie. La sélection
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est poursuivi e quand les vari étés et les hybrides obtenus montrent de bons
résultats dans les essais sur le terrain et présentent une attaque de mildiou
inférieure à 10 %. La plupart du matériel retenu est d'origine ouest-africaine
et manifeste une résistance satisfaisante.

Une attention tout e part iculière est portée au matériel mâle stérile ; les sources
am éricaines et indiennes de stérilité mâl e étant fortem ent sensibl es à la
maladie . La plupart des vari étés avancées sont testées dans le cadre du pro
gramme multilocal condui t en Afrique de l'Ouest sur le mildiou et le charbon.
Bon nombre d'entre elle s sont résistantes dans les différents pays (GB8735 ,
50SAT-C88, ICMV-1589305, ICMV-1585333).

LA TOLÉRANCE AU STRIGA

A /'ICRISAT, le criblage n'a porté jusqu'alors que sur un nombre limité
d'échantillons des formes cultivées et des formes sauvages de la coll ection
et aucun niveau correct de résistance n'a été trouvé. Les variétés testées les
plus pré coces, dont le cycle complet est de 80 à 85 jours, semblent pouvoir
échapper à l'infestation . La faible fertilité des sols ainsi que la pluviosité
réduite favorisent les infestations de striga. Un système de contrô le du para
site devrait donc prévoir, outre l'utilisation de cultivars résistants au striga,
l'apport d'intrants chimiques et de fumier, l 'arrachage manuel du parasit e
avant la dispersion de ses semenc es et une rotati on culturale ne faisant pas
intervenir une autre céréale. La littérature ne mentionne rien sur l'hérédité
de la résistance du mil au striga. KIM (1994) montre que , chez le maïs, la
tol érance et la résistan ce sont polygéniques et sign ale, d 'autre part, qu e
cette tol érance est contrô lée par des gènes add iti fs alors qu e la résistance à
l'émergence du striga est déterminée par des gènes non additifs.

La sélection du mil cultivé pour la résistance au striga n'a pas encore abouti à
des résultats positifs. Actuell ement , une variété avancée, ICMV-158930S, dont
le cycle du semis à la récolte est de cent jours est soumise à une sélection
récurrente 52 sur une parcelle paysanne très infestée par le striga, sur la base
des critères proposés par EJETA et al. (1991).

Un e analyse du polymorphisme enzymatique a mis en évidence une différen
ciation génétique de Striga hermonthica entre les formes spécifiques du sorgho
et celles du mil (FREITAG et al., 1995).

La multiplication et la diffusion des cultivars

LA MULTIPLICATION DES SEMENCES

La production de semences est une question complexe dans la mesure où
la détection des hors-type est difficile. Les parcelles de multiplication doivent
être parfaitement isolées afin d'éviter toute pollution due à du pollen étranger.
En effet, le pollen de mil peut survivre à la dessiccation pendant près d'une
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semaine et, par conséquent, peut être transporté sur de lon gues distances tout
en conservant ses capacités à féconder (FRALEI GH, 1985). Une note technique
réalisée par l'I CRI5AT décrit la méthode de multiplication des variétés popul a
tions de mil (ANDREWS et HARINARAYANA, 1984). Les variétés pop ulations amé
liorées sont de plus en plus diffusées, car elles sont bien adaptées aux pratiqu es
culturales tradit ionn ell es.

La multipli cation des variétés po pulations se déroule selon quatre étap es:
sélection, production des semences de base, certif ication, commerc ialisatio n.
Les quantités de semences nécessaires pour emb laver des surfaces importantes
peuvent être produi tes très rapidement pour être mi ses à la dispositio n des
paysans. Le taux de multipli cation du mil est très élevé pu isqu e 3 ou 4 kil os de
semences suffise nt pour couvrir 1 hectare, qu i produira 1 000 ki los de grain s,
même avec un faibl e apport d'i ntrants.

LESCONTRA INTES DE LA DIFFUSION D'UNE VARIÉTÉ AMÉLIORÉE

En Afrique de l'Ouest, il existe des exemples de var iétés amé l io rées qui sont
d iffusées et acce ptées par les paysans, mai s à une échelle trop restreinte pour
que cela ait des répercussi on s sur la product ion globale. Ce sont leur rend e
ment élevé mais aussi leur précocit é et la plus grande taille de leur s grains qu i
int éressent les paysans. On estime que seulement 2 à 10 % des surfaces culti
vées le sont avec des variétés amé l iorées . Ce faib le taux trouve au mo ins trois
expl ica tions : les variétés améliorées ne répondent pas tou jour s aux souhaits
des paysans ; les techniques cu lturales traditi onn ell es ne permettent pas aux
cultivars sélecti onn és d'exprimer leur plein potent iel; les services de multi
p l ica tion et de diffusion des semence s font défaut. Bien qu e la diffusion des
variétés améli orées soit en augmentat io n, ell e est freinée car elle n' est pas
systéma tiquement accompagnée de la diffusion de l'in formation nécessaire
auprès des paysans, qui d'aill eurs ne sembl ent pas toujours en exprimer la
demande. Les autres facteu rs qui limitent cette d iffusion sont le coût élevé
des semences et le manque d'expertises, d'études statistiques et de méthodes
standa rd isées d'évalu ation, ain si que le manque de personnels qu al ifi és.

Il est très im portant que les paysans pu issent parti ciper à l'évaluation des nou
ve lles var iétés dans les programm es d'am él iorat ion . En effet, bien souvent,
des caractéristiques importantes à leurs yeux, comme la producti on fourragère,
échappent au sélec tio nneur de variétés pour la production de gra ins. Une
enquête a été réal isée par un économiste de l'I CRI5AT sur les préférences des
paysans en Afr iqu e de l'Ouest. Elle révèle que ceux-c i souhaitent disposer de
variétés d'environ 2,5 mètres de hauteur, qui do nnent de nom breuses tall es
producti ves et de longues chande lles avec des gros grains, sur un cycle infé
rieur ou égal à cent jours. M ais les préférence s des paysans vari ent d' une région
à l'autre, d'où l' intérêt d'une évaluatio n multil ocale des variétés. Dans le cadre
du réseau ouest et centre-africain de recherch e sur le mil , un projet a été lancé
en 1994 afin de prendre en com pte les cond itions soc io-éco nomiques dan s
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lesquelles sont mis en œuvre les systèmes de culture à base de mil. Ce projet
conce rne également l' évalu ati on éco no mique des techniques, l' étude de la
pérennité de certains systèmes de culture à base de mil , l'am él ioration de la
produ ctiv ité et la formation des paysans. L'exécut ion de ce proj et est essentie l
lement fondée sur la réali sation d'enqu êtes et d'expérim entations en statio ns et
en milieu paysan.
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Le niébé

Rémy S. Pasquet, Jean-Pierre Baudoin

Le ni ébé, Vigna unguiculata (L.) Walp ., est une des principales légumineuses
alimentaires mondiales. Il est cultivé sur plus de 9 millions d'hectares, dans
toutes les zones tropicales et dans le bassin méditerranéen. La production de
graines dépasse 2,5 millions de tonnes et provient pour les deux tiers
d'Afrique. Dans certains pays tropicaux, le niébé fournit plus de la moitié des
protéines consommées et joue un rôle clé dans l'alimentation. Seuls parmi les
pays développés, les Etats-Unis en produisent des quantités substantielles. Les
variétés cultivées sont classées en « cultigroupes » ou groupes de cultivars.

En Afrique, on cultive le ni ébé avant tout pour ses graines sèches, cuisinées
sous les formes les plus diverses. Mais, dans de nombreuses régions, on
consomme aussi ses jeunes feuilles, fraîches ou séchées, et ses gousses imma
tures. Dans les régions sahéliennes de l'ouest et dans la région des Grands
Lacs, on le cultive comme fourrage. Pour un usage textile, on utilisait dans le
passé des niébés à longs pédoncules floraux - cultigroupe Textilis-, dont les
graines n'étaient en général pas consommées. Ce cultigroupe, présent au
début du siècle du delta intérieur du Niger au bassin du lac Tchad (CHEVALIER,
1944), est aujourd'hui en voie de disparition.

En Asie, le niéb é est également cultivé pour ses graines, dans les régions les plus
sèches, mais aussi pour son potentiel fourrager, en Inde. Dans les zones plus
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humides de l'Asie du Sud-Est et du sud de la Chine, les gousses du haricot
kilomètre, qui appartient au cultigroupe Sesquipedalis, sont consommées vertes.

Aux Etats-Unis, les graines sèches sont récoltées en Californie et dans l'ouest
du Texas, alors que les pois verts sont produits, pour la conserverie ou la
congélation, de l'est du Texas à la Floride et aux Carolines.

En dehors des Etats-Unis, où les recherches sur le niébé sont assez anciennes,
les travaux d'amélioration variétale ont commencé dans les années 50 et 60
dans les instituts nationaux de recherche: au Nigeria, avec le développement
de la variété Ife Brown, en Ouganda, en Tanzanie (SINGH et NTARE, 1985) et au
Sénégal (TARDIEU et SENE, 1966 ; SENE et N'DIAYE, 1971, 1974). Ces travaux
étaient fondés sur le tri des variétés collectées localement et sur l'hybridation
entre des variétés autochtones et des variétés améliorées.

Au Sénégal, l'IRAT (Institut de recherches agronomiques tropicales et des
cultures vivrières) a réalisé dans les années 50 des travaux d'amélioration
variétale à partir, entre autres, de matériel provenant de prospections effec
tuées en Afrique de l'Ouest - au Niger et au Burkina notamment. Ces tra
vaux ont abouti à des variétés performantes et sont aujourd'hui poursuivis
par l'ISRA (Institut sénégalais de recherches agricoles).

A partir de 1970, l'liTA (International Institute of Tropical Agriculture) a organisé
des travaux de collectes, d'évaluation, de sélection et de diffusion variétale pour
toute l'Afrique, mais aussi pour les autres continents, en particulier pour le Brésil
et la Caraïbe. Les progrès obtenus alors reposent essentiellement sur la disponi
bilité d'une large collection de base - plus de 15 000 introductions de formes
sauvages et cultivées traditionnelles -, sur la mise au point de techniques
rapides et simples de croisement, sur la découverte de plusieurs sources de stéri
lité mâle génique et sur une infrastructure décentralisée pour cribler les lignées
hybrides dans des régions agroécologiques différentes, sous climats guinéens
humides et subhumides, soudaniens et sahéliens (lITA, 1992) .

L'organisation évolutive

La diversité des formes cultivées

Le genre Vigna (fabac ées, Papilionoideae) appartient à la tribu des Phaseoleae,
qui comprend aussi le pois d'Angole et le soja. Au sein des Phaseoleae, les
genres Vigna et Phaseolus incluent nombre d'espèces cultivées: V. unguiculata
et V. subterranea en Afrique; V. mungo, V. radiata, V. aconitifolia, V. angularis
et V. umbellata en Asie ; P. vulgaris, P. lunatus et P. acutifolius en Amérique.

La taxonomie actuelle du genre Vigna (MARECHAL et al., 1978) est en contradic
tion avec les données biosystématiques récentes (VAILLANCOURT et al., 1993b ;
DELGADO-SALINAS et al., 1993). Celles -ci distinguent un groupe d'espèces à
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fleurs bleues ou jaunes, le sous-genre Vigna, un groupe d'espèces à fleurs
roses, le sous-genre Plectotropis, un sous-genre asiatique, Ceratotropis, et un
sous-genre primitif, Haydonia. Les espèces américaines devraient être exclues
du genre Vigna.

Le ni éb é, qui est mentionné dès l'Antiquité par Dioscoride, a été décrit par
Linné à partir d'une forme cultivée provenant des Antilles, sous le nom de Ooli
chos unguiculatus, qui deviendra Vigna unguiculata. V. unguiculata inclut les
formes cultivées du niébé, V. unguiculata subsp. unguiculata var. unguiculata,
des formes spontanées annuelles, V. unguiculata subsp. unguiculata var. spon
tanea, et des formes pérennes, réparties entre dix sous-espèces (PASQUET, 1996a) .
Le ni ébé est une espèce diploïde, avec 2n = 22 chromosomes de petite taille,
comme chez la plupart des espèces de Phaseolinae (MARECHAL et al., 1978).

LA BIOLOGIE ET LE MODE DE REPRODUCTION

Le niébé est une légumineuse herbacée tropicale. Le gel lui est fatal et une tem
pérature d'au moins 8 à 11°C est nécessaire à tous les stades de son développe
ment; la température optimale se situe autour de 28 "C (CRAUFURD et al., 1997).

La germination du niébé est épigée. Les réserves contenues dans les cotylé
dons - qui vont perdre tout leur poids avant de tomber - assurent une crois
sance vigoureuse à la plantule. La racine pivotante est en général bien déve
loppée, ce qui permet au niébé de suivre la descente des nappes d'eau en
culture de décrue. Les racines portent des nodules qui renferment des bactéries
fixatrices d'azote. La fixation de l'azote atmosphérique est considérée comme
satisfaisante (MULONGOY, 1985).

Les deux premières feuilles sont opposées, sessiles et entières. Les feuilles
sont ensuite alternes, pétiolées et trifoliolées. Outre une feuille, chaque nœud
de la tige porte deux stipules prolongées sous l'insertion - ce qui caractérise
V. unguiculata - et trois bourgeons axillaires capables de donner une tige
latérale ou une inflorescence, même si un seul se développe, en général.

L'architecture de la plante est très variable selon le génotype et les conditions
de température et de photopériode : depuis les formes érigées avec quelques
courtes branches latérales jusqu'aux formes rampantes ou volubiles portant
des tiges de cinquième ordre et plus, dont les branches de premier et de
deuxième ordre peuvent dépasser 5 mètres de long.

L'inflorescence, toujours axillaire, est formée d'un pédoncule mesurant 10 à
30 centimètres, au bout duquel se trouve le rachis dont chaque nœud porte
une paire de fleurs et un bourrelet de nectaires extrafloraux. Les fleurs papilio
nacées sont de grande taille. Les croisements sont faciles à réaliser (FERY,
1985).

Le niébé est une plante annuelle autogame (FERY, 1985). Chez les formes
cultivées, les fleurs s'ouvrent en général à la fin de la nuit pour se fermer
en fin de matinée. Mais la déhiscence des anthères se produit plusieurs
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heures avant que la fleur ne s'ouvre alors que le stigmate est réceptif depuis
deux jours (LADEINDE et Buss, 1977).

Certaines formes spontanées pérennes sont considérées comme allogames.
Cette allogamie ne résulte pas d'une incompatibilité, assez rare chez les Pha
seo/inae. Ces formes se caractérisent par un syndrome floral allogame - fleurs
plus grandes, plus claires, à fort arôme, susceptibles de s'ouvrir deux jours
consécutifs - et par une disposition particulière des anthères et du stigmate,
qui empêche la remontée du pollen vers le stigmate, ce qui n'est pas le cas
chez les fleurs autogames (Lusu, 1979). Pour les fleurs allogames, le taux de
nouaison est faible et varie de 0 à 40 % - contre 70 à 100 % chez les formes
autogames. Celte faible nouaison peut être compensée par une fécondation
manuelle. Les formes allogames se caractérisent enfin par un nombre de grains
de pollen par anthère plus élevé, de 600 à 1 200 contre 200 à 700 pour les
formes autogames, même si l'indice de Cruden est peu modifié: 2,41 à 2,90
pour les formes allogames contre 2,38 à 2,64 pour les formes autogames
(PASQUET, 1996a).

Un premier mutant mâle-stérile a été décrit chez le cultivar Poona. Les parties
florales de ce mutant sont de taille plus petite et ses anthères avortent. Les
anthères présentent un tissu sporogénique réduit et la méiose ne va pas au
delà du stade de la diakinèse. Un seul gène récessif (ms) contrôle ce caractère.
Il existe un autre gène récessif mâle-stérile (ms-Z) et une mutation morpholo
gique responsable d'une stérilité mâle . Ce mutant présente des pétales de taille
réduite qui enferment les étamines mais laissent émerger le style et le stigmate
à un stade précoce de développement. Ce caractère est contrôlé par un seul
gène récessif (cp pour constricted petan, qui paraît toutefois moins utile pour
la sélection dans la mesure où le développement ultérieur des fleurs fécondées
est très limité (FERY, 1985).

LES VARIATIONS AGROMORPHOLOGIQUES

Les formes cultivées se distinguent des formes sauvages par des gousses non
déhiscentes, par des graines et des gousses de taille plus importante et par des
graines non dormantes (Lusu et EVANS, 1981).

Outre ces caractères liés à la domestication et quelques caractères mineurs
- forme des feuilles (rhomboïde ou hastée) et pigmentation anthocyanique
des entre-nœuds -, la longueur du pédoncule floral, la photosensibilité et la
morphologie des graines et des gousses sont les principaux facteurs de varia
bilité chez les formes cultivées.

La longueur du pédoncule floral
La longueur du pédoncule permet de distinguer le cultigroupe Textilis,
caractérisé par de longs pédoncules (planche XX, 3). Ce caractère pouvant
être obtenu par l'action de mutagènes (JONES, 1965), son déterminisme pour
rait être monogénique.
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La photosensibilité

La sensibilité à la photopériode est sans aucun doute le facteur de diversité le
plus important. Ce caractère a été largement étudié, en particulier par STEELE

(1972) et SUMMERFIELD et al. (1985) . On distingue trois groupes.

Le premier groupe, photo-indépendant tardif, comprend des génotypes indiffé
rents à la photopériode, d'habitus indéterminé, dont la croissance et le port,
quelquefois érigé mais le plus souvent volubile, sont influencés par le thermo
périodisme. Ces génotypes sont généralement tardifs et ont une floraison éche
lonnée au cours de la saison culturale, à partir de nœuds éloignés. On trouve
ces cultivars dans les zones les plus proches de l'équateur comme les savanes
guinéennes humides d'Afrique, où ils sont cultivés surtout en première saison
humide.

Le deuxième groupe, photo-indépendant précoce, est constitué de génotypes
également indifférents à la photopériode, mais d'habitus pseudo-déterminé,
dont le port est érigé avec un nombre très limité de ramifications latérales. Ces
génotypes fleurissent précocement à partir des premiers nœuds de la tige prin
cipale et donnent une production groupée, souvent récoltable au bout de deux
mois. Ces variétés sont cultivées dans les zones de latitude élevée, en Inde,
dans le bassin méditerranéen et aux Etats-Unis.

Le troisième groupe, photosensible, regroupe des génotypes sensibles à la
photopériode et d'habitus indéterminé. Le port est généralement rampant
et nettement moins volubile que chez les cultivars du premier groupe. Ce
groupe englobe la plupart des cultivars traditionnels de l'Afrique soudano
sahélienne cultivés en association avec le sorgho et le mil. Leur photopério
disme de jours courts - leur floraison se produit quand la longueur du jour
décroît au-dessous d'un certain seuil - leur confère une adaptabilité locale
très marquée. Pour une localité donnée, tous les cultivars traditionnels com 
mencent à fleurir de manière synchrone à la (in des pluies. Ainsi la nouaison
et la phase de remplissage des gousses se situent-elles dans des conditions
écologiques favorables : humidité résiduelle du sol suffisante, bonne inter
ception lumineuse du (ait de la sénescence foliaire des céréales associées,
atmosphère plus sèche, spécialement pour les graines à tégument (in du culti
groupe Melanophthalmus. SUMMERFIELD et al. (1985) sont arrivés à une bonne
modélisation du démarrage de la floraison en (onction de la température et
de la photopériode.

Les deux derniers groupes - photo-indépendant précoce et photosensible 
sont assez proches. Cultivés en jours très courts, ils sont indiscernables et les
cultivars photosensibles présentent alors un port érigé et fleurissent dès les pre
miers nœuds. En revanche, les deux premiers groupes - photo-indépendant
tardif et photo-indépendant précoce - sont bien distincts. Cultivés en jours
longs, ils sont tardifs mais leurs ports, rampant pour l'un et volubile pour
l'autre, apparaissent très différents. De plus, le groupe photo-indépendant pré
coce et le groupe photosensible ont relativement peu d'ovules par rapport au
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groupe photo-indépendant tardif. Ainsi, ce n'est pas le photopériodisme qui
permet de séparer les cultivars de niébé en deux grands groupes physiolo
giques comme le supposait STEELE (1972), mais l'aptitude à fleurir rapidement
dès les premiers nœuds de la tige principale dans des conditions très induc
tives de jours courts.

La photosensibilité serait contrôlée par un seul gène et la photo-indépendance
des cultivars précoces serait récessive (SENE, 1967). Le déterminisme génétique
de la photo-indépendance des cultivars tardifs n'a pas été étudié.

La morphologie des graines et des gousses

Les caractéristiques des graines et des gousses sont très diversifiées chez
les formes cultivées . Elles sont largement ut ilisées pour décrire les cultivars
(PIPER, 1912; PASQUET et FOTSO, 1994) et identifier les cultigroupes (PASQUET,
1996b).

La distribution des pigments anthocyaniques dans la gousse est très variable.
La gousse peut être entièrement pourpre, pigmentée sur les valves, sur les
sutures ou à son extrémité, marbrée ou dépourvue de pigments. Plusieurs
gènes conditionnent ces différents phénotypes (FERY, 1985).

Les gousses des formes sauvages sont déhiscentes. Sèches, elles s'ouvrent de
manière explosive et dispersent les graines . L'endocarpe des gousses déhis
centes présente près de la surface extérieure une couche de fibres spiralées .
Cette couche est fortement réduite chez les formes cultivées. Sa disparition
complète conduit chez quelques cultivars à une gousse sèche aux valves
minces comme du papier. La déhiscence est contrôlée par un seul gène. Le
caractère déhiscent est dominant (LUSH et EVANS, 1981).

Le cultigroupe Sesquipedalis se caractérise par une gousse très longue,
charnue (au péricarpe fripé chez la gousse sèche) et des graines espacées dans
la gousse. Ces caractères sont mono ou bigéniques . Le phénotype de ce culti
groupe est récessif. La forme réniforme de ses graines est aussi un caractère
monogénique, mais dominant (FERY, 1985).

La couleur de la graine est déterminée par le gène C genera/ cotor factor,
associé aux gènes contrôlant les types de pigments - anthocyanine acide,
anthocyanine basique et mélanine - dans les différentes couches du tégu
ment. En présence du gène C la graine est colorée et la fleur est mauve,
comme celle des formes sauvages. En son absence, la graine est partiellement
blanche, ainsi que la fleur. Le gène C est dominant (FERY, 1985). Les phéno
types sauvages Mottled (marbrures marron correspondant au cultivar améri
cain Whippoorwilll, Grey (fines taches noires donnant un aspect général gris,
correspondant aux cultivars américains Taylor et New Era) et Speckled (taches
quadrangulaires noires qui peuvent couvrir uniformément la graine) seraient
déterminés par trois gènes dont le mode d'expression n'est pas clairement
établi (planche XX, 1). Plusieurs autres gènes déterminent les différentes cou
leurs (FERY, 1985). Mais la couleur n'est pas répartie uniformément sur la
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graine; elle concerne la zone de l'œil qui entoure le hile. La forme de l'œil est
contrôlée par plusieurs gènes, qui sont à l'origine des phénotypes Self,
Watson, Holstein, Small Eye, Very Small Eye ou Hilum Ring et qui déterminent
aussi la répartition de la pigmentation mauve sur la fleur (FERY, 1985; DRABO et
al., 1988 ; planche XX, 1).

La nature du tégument est également une caractéristique importante de la
graine. On trouve, en effet, deux types de tégument , l'un épais, lisse et plus ou
moins brillant et l'autre mince, ridé et mat. Ces deux types semblent déter
minés par au moins deux gènes et le phénotype à tégument lisse est dominant
(FERY, 1985).

En revanche, le déterminisme génétique des caractères quantitatifs - taille des
graines et des gousses, nombre d'ovules - n'est pas clairement élucidé
(DRABO et al., 1984; DRABO et al., 1985; FERY, 1985).

LA VARIABILITÉ GÉNÉTIQUE

Trois études isoenzymatiques ont été conduites sur les formes cultivées : la
première portait sur 34 échantillons (PANELLA et GEPTS, 1992), la deux ième
sur 112 échantillons (VAILLANCOURT et al., 1993a), la dernière sur 191 échan
tillons (PASQUET, 1996b). Leurs résultats sont assez comparables: de 4 à 36 %
des locus étudiés se sont révélés polymorphes, mais 4 à 11 % seulement au
seuil de 0,95 %. On observe en moyenne 1,04 à 1,41 allèle par locus . La
diversité génétique - de 0,018 à 0,054 - est très faible, même pour une
plante autogame.

La séparation entre les cultigroupes est loin d'être nette. Dans l'étude de PAS
QUET (1996b), un tiers des échantillons, qui comprenaient des spécimens de
chacun des cultigroupes, présentent le même profil. Par ailleurs, l'allèle le plus
fréquent est le même pour tous les cultigroupes.

LA STRUCTURATION DE LA DIVERSITÉ

L'étude morphologique portant sur les dimensions des différents organes
(feuilles, fleurs, gousses et graines), toutes plus ou moins corrélées, opposent
les cultigroupes évolués, Unguiculata, Sesquipedalis et Melanophthalmus, aux
cultigroupes plus primitifs, Biflora et Textilis (PASQUET, 1996b; figure 1). Une
relative déhiscence de la gousse est absente chez les cultivars évolués mais
présente chez quelques cultivars primitifs.

Le nombre d'ovules fait apparaître deux ensembles: Unguiculata et Sesquipe
dalis, avec 17 à 24 ovules par gousse, d'une part, et Biflora et Melanoph
thalmus, avec 10 à 17 ovules par gousse, d'autre part. Le cultigroupe Textilis
comprend à la fois des cultivars dont le nombre d'ovules est élevé et des culti
vars dont le nombre d'ovules est faible. Le nombre d'ovules apparaît bien cor
rélé avec la photosensibilité - en fait l'aptitude à fleurir rapidement à partir
des premiers nœuds de la tige principale dans des conditions très inductives
de jours courts .
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Figure 1. Analyse en composantes principales de donn ées m orphologiques ( T3 variables),
d 'aprè s PASQ UET (T996b). N027, N040 et NOT 98 sont trois cultivars du cultigroupe
Textilis .

490



L'amélioration des plantes tropicales

Les formes cultivées se scindent ainsi en deux ensembles morphophysiologiques
assez bien caractérisés par le nombre d'ovules et la photosensibilité, avec dans
chaque groupe, des formes primitives et des formes évoluées . Ce qui conduit à
une classification en quatre cultigroupes, hormis Textilis (PASQUIT, 1996b).

Le cultigroupe Sesquipedalis est caractérisé par de longues gousses charnues
de 30 centimètres à 1 mètre de long, des graines réniformes espacées dans la
gousse et un grand nombre d'ovules.

Le cultigroupe Unguiculata possède des gousses pendantes de 13 à 30 centi
mètres de long, des graines rhomboïdes et compressées dans la gousse (par
opposition au cultigroupe Sesquipedalis), mais un tégument des graines épais
(par opposition au cultigroupe Melanophthalmus) et un nombre d'ovules
élevé, supérieur à 17 (par opposition au cultigroupe Biflora) . Les cultivars sont
photo-indépendants tardifs (planche XX, 2).

Le cultigroupe Melanophthalmus se distingue du cultigroupe Unguiculata par
un tégument des graines fin et souvent ridé et un faible nombre d'ovules (infé
rieur à 17). Ses cultivars sont photosensibles ou photo-indépendants précoces.

Le cultigroupe Biflora se reconnaît au tégument épais et lisse de ses graines et
à son faible nombre d'ovules (inférieur à 17). Ses cultivars sont photosensibles
ou photo-indépendants précoces .

Les deux ensembles morphophysiologiques définis sont difficiles à distinguer
d'un point de vue isoenzymatique, ce qui ne serait pas le cas dans l'hypothèse
d'une double domestication, comme pour Phaseolus vulgaris en Amérique ou
Oryza saliva en Asie. Cela plaide en faveur d'une domestication unique des
formes cultivées de V. unguiculata.

On note que les cultivars éthiopiens, qui appartiennent au cultigroupe Biflora,
et le cultigroupe Textilis ont en commun des allèles qui ne se rencontrent chez
aucune autre forme cultivée. Ces deux groupes à la morphologie plutôt primi
tive constituent deux pôles de variabilité importants. Les cultivars éthiopiens
montrent aussi des similitudes isoenzymatiques avec le cultigroupe Unguicu
lata, ce qui pourrait les situer à la charnière des deux ensembles (Unguiculata
Sesquipedalis et Biflora-Melanophtalmus).

Les formes sauvages apparentées

L'ORGANISATION DE V. UNGUICULATA

L'espèce biologique V. unguiculata, telle qu'elle est définie par MARECHAL et al.
(1978), est biologiquement bien isolée au sein du genre vigtie. Les tentatives
d'hybridations interspécifiques ont toutes échoué, en particulier avec V. vexillata
(BAUDOIN et MARECHAL, 1985; FATOKUN, 1991; BARONE et el., 1992). Les barrières
d'incompatibilité interspécifique se manifestent au stade prézygotique, dans les
relations entre le pollen et le pistil, mais surtout postzygotique, avec l'avorte
ment des embryons globulaires.
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A l'intérieur de l'espèce V. unguiculet«, on trouve à la fois des formes sponta
nées et des formes cultivées. Plusieurs classifications de l'espèce ont été pro
posées au cours des vingt dernières années. La plus récente retient 11 sous
espèces, qui se distinguent les unes des autres par divers caractères
morphologiques - tubérisation de la racine, longueur des entre-nœuds du
rachis de l'inflorescence, taille de la fleur, longueur des lobes du calice, tor
sion de la carène, nombre d'ovules... (PASQUET, 1996a, 1997; figure 2). Cinq
de ces sous-espèces, spontanées, sont pérennes, allogames et adaptées à des
milieux plutôt humides, comme les marges des forêts équatoriales ou d'alti
tude . Elles se reconnaissent surtout à leurs caractères floraux. Cinq autres,
spontanées, pérennes et allo-autogames, se rencontrent dans les savanes et
sont reconnaissables à leurs caractères végétatifs: pubescence, petite taille des
graines ou forme particulière des feuilles. Enfin, une sous-espèce est annuelle
(subsp, unguiculata) et comprend des formes spontanées (var. spontanea) et les
formes cultivées (var. unguiculata). La variété spontanea est un taxon de
savane qui apparaît souvent en situation adventice dans les champs cultivés ou
sur leur bordure.

Les données isoenzymatiques confirment cette structuration : les sous-espèces
allogames sont les plus éloignées des formes annuelles, alors que les sous-

Figure 2. Distribution géographique des différentes sous-espèces. Vigna monantha est
un taxon bien particulier mais peu connu, qui pourrait éventuellement être inclus dans
V. unguiculata. V. unguiculata subsp. unguiculata var. spontanea se rencontre presque
partout au Sud du Sahara.
A. Sous-espèces allogames : l , subsp. baoulensis ; 2, subsp. letouzeyi ; 3, subsp, pawe
kiae ; 4, subsp. burundiensis ; 5, subsp . aduensis.
B. Sous-espèces aIJo-autogames: 6, subsp. alba; 7, subsp. dekindtiana; 8, subsp. steno
phylla; 9, subsp. tenuis; ID, subsp. pubescens; Il, Vigna monantha.
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espèces allo-autogames en sont plus pro ches (figure 3). Par ailleurs, il existe
entre certaines sous-espèces pérennes éloignées des barri ères génétiques par
ti elles - taux de réussite des hybrides F1 très faibl e et fertilité médiocr e de ces
dern iers -, alors que les croisements entre les form es pérennes pro ches et les
formes annuel les ou cultivées conduisent à des F, fertiles (RAWAL, 1975; NG,
1995 ; N. Echikh, comm. pers.)

Cela plaid e en faveur de l'existence d'un pool génique secondaire, constitué
par les sous-espèces pérennes allogames éloignées, autour d'un pool génique
primaire rassembl ant les fo rmes spontanées annu elles et les sous-espèc es
pérenn es proches al lo-autogames.

Les formes cultivées sont génétiquement proches des formes spontan ées
annuelles et de la sous-espèce pubescens, mais plu sieurs allèles séparent net
tement les form es cultivées de la sous-espèce pubescens (PANELLA et GEPTS,
1992; VAILLANCOU RT et el., 1993a; PASQUET, 1996b), ce qui ju stifie le regroupe
ment dans la sous-espèce unguiculata des formes annuelles (var. spontanea ) et
des form es culti vées (var. unguiculata), comme l'avait suggéré LUSH (1979).

Figure 3. Schéma de l 'organisation du pool génique de V. ungu iculata. Les différents
taxons sont situés selon leur distance par rapport à V. ungui culata var. spontan ea.
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La variabilité génétique des formes cultivées laisse supposer que le niébé a
d'abord été cultivé pour ses fibres, puis pour ses graines, et, qu'à partir de là,
des pressions de sélection différentes ont conduit aux cultigroupes Unguiculata
et Sesquipedalis , en Asie, et Melanophthalmus, en Afrique de l'Ouest (PASQUET,
1996b). Cette hypothèse n'exclut pas celle d'un usage initial fourrager avancée
par NG (1995), en particulier si les cultivars fourragers de la région du lac Vic
toria, non encore étudiés, apparaissaient proches des cultivars éthiopiens.

Selon cette hypothèse, le nord-est de l'Afrique (considéré dans un sens assez
large) serait probablement le centre de domestication du niébé. Les études ethno
botaniques (PASQUET et FOTSO, 1994) et linguistiques menées au Cameroun mon
trent que le niébé est plus lié aux populations de langues tchadiques qu'aux
populations de langues adamaoua et bénoué-congo. De la même manière, le
cultigroupe Textilis serait lié aux locuteurs de langues nilo-sahariennes. Ces deux
groupes linguistiques suggèrent une domestication dans le nord-est de l'Afrique.

LES FLUX DE ctNES

La variété spontanea présente de nombreuses traces d'introgression avec les
formes pérennes, qui expliquent sa relative variabilité. Certaines accessions
sont manifestement intermédiaires entre des formes pérennes et des formes
annuelles ou cultivées, comme cela a été prouvé par l'étude de plusieurs
lignées provenant de graines de Richards 17805(K), un spécimen de la variété
spontanea introgressé par la sous-espèce pubescens (PASQUET, 1996a).

Ces introgressions ont pu aussi se produire à des échelles plus importantes. Ainsi
les formes annuelles d'Afrique australe, génétiquement éloignées de la variété
spontanea mais morphologiquement semblables, doivent un certain nombre de
leurs allèles à des formes pérennes locales. Les formes pérennes de l'intérieur du
Congo, proches par leur morphologie des formes côtières (subsp. a/ba) sont,
d'un point de vue isoenzymatique, impossibles à distinguer de la variété spon
tanea. Il en va de même pour certaines formes côtières autogames de la sous
espèce tenuis, plus ou moins proches génétiquement de la variété spontanea.

Les flux de gènes entre formes cultivées et formes annuelles n'ont pas encore été
réellement étudiés. Les faibles taux d'allogamie observés chez les formes culti
vées (FERY, 1985) pourraient laisser supposer que ces flux de gènes sont réduits.
Les observations ont toutefois été réalisées, pour certaines, aux Etats-Unis - où
les pollinisateurs les plus efficaces ne sont peut-être pas présents - et elles l'ont
toutes été à partir de la couleur des graines, qui est liée à la couleur des fleurs.
Or l'étude de LELEJI (1973) montre que les flux de gènes entre fleurs de même
couleur sont beaucoup plus importants qu'entre fleurs de couleur différente.

En revanche, une première étude effectuée à partir de marqueurs isoenzyma
tiques a montré des taux d'allogamie bien supérieurs chez une population de
formes spontanées annuelles du Niger. Les flux de gènes entre formes sponta
nées et formes cultivées, en particulier celles à fleur colorée, pourraient être
importants .
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L'amélioration variétale

Les types variétaux

Dans les exploitations agricoles traditionnelles des régions tropicales, les
variétés de niébé se présentent souvent comme des mosaïques de morpho
types, aux rendements faibles mais stables, qui se distinguent par la forme, la
dimension et la couleur de leurs graines et par leur habitus de croissance. Ces
variétés ou mélanges de variétés locales résultent en fait d'une longue sélec
tion empirique, régulièrement redynamisée par les paysans ne disposant pas
d'intrants. Ce processus d'évolution, de domestication et de sélection, régulé à
la fois par des facteurs anthropiques et écologiques, a donné naissance à des
formes diversifiées, en particulier pour leur réponse à la durée du jour.

Les critères d'adaptation et de productivité du niébé varient en fonction de la
nature des systèmes culturaux adoptés par les paysans, des conditions écolo
giques très diversifiées et des habitudes alimentaires des populations. L'évolution
des formules variétales est en partie le résultat de l'orientation des programmes
de sélection génétique entrepris dans les années 50-60. Ces recherches ont été
réalisées pour les systèmes modernes de haute technicité comme celui des
variétés horticoles nord-américaines (FERY, 1990) mais aussi pour des systèmes
spécifiques comme celui des variétés fourragères ou potagères d'Asie du Sud-Est
(MISHRA et al., 1985) et pour les systèmes traditionnels de cultures multiples pra
tiqués en Afrique et en Amérique latine (WATI et al., 1985 ; lITA, 1992). Toutes
ces investigations ont abouti à la création de variétés lignées, parfois intégrées
dans des mélanges variétaux au sein de systèmes culturaux multiples. Ce sont
ces systèmes et leurs contraintes qui constituent le cadre des travaux de sélec
tion variétale du niébé sous les tropiques, principalement en Afrique. Nous
n'aborderons pas les problèmes posés par l'amélioration en Amérique du Nord
et en Asie du Sud-Est.

Les objectifs de sélection

L'objectif principal d'un programme d'amélioration est de créer des variétés au
rendement élevé et stable, adaptées aux conditions physiques et biologiques
des principales zones agroécologiques - forêt subhumide, savane guinéenne,
soudanienne et sahélienne - et conformes aux exigences des consommateurs.
Ces variétés devront s'adapter à différents modes de culture: cultures pures et
associées, cultures pluviales et de contre-saison . Les critères de sélection sont
multiples (tableau 1).

En premier lieu, on retient l'adaptation aux contraintes biotiques, qui est un
objectif prioritaire mais variable selon les zones agroécologiques (SINGH et
NTARE, 1985; liTA, 1992; SINGH et al., 1992) . Le niébé est en effet réputé pour sa
sensibilité à de nombreux parasites, en particulier si les conditions de cultures
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sont fraîches ou humides: les fontes de semis (Pythium aphanidermatum, Rhi
zoctonia solani et Colletotrichum cepsiîï, l'anthracnose (Colletotrichum linde
mutbienum), la rhizoctoniose (Rhizoctonia soient). la fusariose (Fusarium oxy
sporum), la pourriture radiculaire et la nécrose du collet (Sclerotium roltsii), les
cercosporioses (Pseudocercospora cruenta et Cercospora canescens), la rouille
(Uromyces appendiculatus), la septoriose (Septoria vignae et S. vignicoleï, la
graisse (Xanthomonas sp.) . les viroses (cowpee yellow mosaic virus, cowpea
aphid-born mosaic virus, cowpea mollie virus, cucumber mosaic virus, cowpea
mild mollie virus, cowpea golden mosaic virus), etc. A ces pathologies, vien
nent s'ajouter, en zone sahélienne, les problèmes dus aux plantes parasites,
Striga gesnerioides et Alectra vogelii. Le niébé est également victime de rava
geurs à tous les stades de sa croissance: les nématodes (Meloidogyne, Rotylen
chus et Pratylen chus) sur les racines; les aphides (Aphis crsccivore), les cica
delles (Empoasca spp.), les galeruques (Ootheca spp.) et la mouche du haricot
(Ophiomyia spp.) sur les plantules et les organes végétatifs; les thrips (Megalu
rothrips sjostedtiJ sur les fleurs, généralement au début de la phase de repro
duction ; les foreuses des gousses (Maruca testulalis) et les punaises (Clavigralla
spp., Anoplocnemis sp., Riptortus sp., Nezara viridula, etc.) sur les gousses.
Enfin, les bruches (Callosobruchus maculatus et C. chinensis) provoquent des
dégâts considérables dans les stocks de graines.
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L'adaptation aux contraintes abiotiques constitue dans certaines conditions de
culture un critère important: sécheresse, chal eur - même si le niébé est rela
tivement bien adapté à ces deux contraintes -, carences en azote et en phos
phore, acid ité et toxicité aluminique des so ls. De même, la qualité et l' accep
tabilité des gra ines revêtent une importance particulière dès lor s que la
product ion est destinée à l'alimentation hum aine: couleur, forme, dimens ion s
et nature du tégument de la gra ine, teneur en protéines, teneur en acides
aminés et durée de cui sson.

La produ ctivité est un obje ctif prim ord ial. Elle englobe toute s les composantes
morphophysiologiques du rendement en graines : nombre et dimension des
gousses et des graines, poids de 100 graines, dimension et durée de vi e des
feuilles, indice de surface foliaire, réact ion au photothermopériodisme, préco
cité et tard iveté, capacité de fixati on symbiot ique, etc.

En région tropicale, on insiste part iculièrement sur la quantité de biomasse
aérienne form ée avant la floraison - comme support de l'activité symbi otique
et de la form ation des fruits -, sur l' ind ice à la récolte (le rapp ort entre le
poids des graines sèches et le po ids total de la pl ante), sur le nombre de jour s
du semis à la maturité et sur la durée de remplissage des gousses - une durée
trop courte affec tant le rendement en qu alité et en quantité. Les cri tères de
prod uc tivité devront être ajustés en fon ct ion des systèmes culturaux . A insi,
dans l' association cultural e, la pri orité est-el le donnée à une bonne vigueur de
croissance au stade plantule, à une répon se positive aux densités élevées, à la
tol érance à l'ombrage, à l'utili sation efficace de l'eau et des éléments nutritifs
et à une forte capacité de fixati on symbi ot iqu e (BAUDOIN et al ., 1995 ).

Les méthodes d'amélioration génétique

Un programm e d'am éliorat ion variétale du ni ébé est nécessairement com
plexe. Il v ise à introduire des caractères de résistance ou de tol érance aux mul 
tipl es contraintes biotiques et abiotiques dans des lignées qui devront s' adapter
à d iverses situations agrocli matiques et qui se caractériseront en conséquence
par une large gamm e d'habitu s de croissance, de réponse à la photopériode et
de maturité. Le succès d'un tel programme dépendra de plusieurs fac teurs
comme le système de reproduction (à dominance autogam e), l' ampl itude du
réservoir génétique primaire et secondaire disponible, les schémas de sélection
ado ptés, la rapidité d'avancem ent des générations et le détermini sme géné
tiqu e des caractères désirés.

LA CRÉATION DE VARIABILITÉ

Pour créer une variab ilité suffisante chez le niébé, on a recours à l'hybridation .
Jusqu 'à présent, ce sont surtout les croisements entre formes cultivées qui ont
été exploi tés en amélioration variétale. Les croisements entre form es sauvages et
formes cultivées n'ont pas fait l'ob jet de la même intensité de sélec tio n. La
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meilleure connaissance de l'organisation génétique du complexe V. unguiculata
et la mise en évidence d'un pool génique secondaire, comprenant les formes
sauvages pérennes, devraient constituer des facteurs clés pour la création d'une
plus large variabilité génétique parmi le matériel hybride en disjonction.

LES MÉTHODES ACTUELLES DE CRÉATION VARIÉTALE

Le niébé est amélioré selon les schémas classiques de sélection des plantes
autogames: sélection massale et reprise en lignée pure à partir de variétés de
pays ou de mélanges variétaux, sélection généalogique après la combinaison
en croisement entre variétés locales et introduites, rétrocroisements, méthode
des populations hybrides et de la filiation unipare (SENE et N'DIAYE , 1971,
1974 ; SINGH et NTARE 1985; Obisesan , 1992).

Ces schémas ont été utilisés avec des objectifs souvent précis et pour des
caractères à hérédité oligogénique (port érigé, indifférence à la photopériode,
résistance aux maladies) ou à forte héritabilité (poids de 100 graines). Les pro
grès sont cependant limités par le mode de reproduction du ni ébé, par la
faible héritabilité de certains caractères et par le petit nombre de parents qui
peuvent être raisonnablement manipulés. Les probabilités d'obtenir de nou
velles combinaisons sont faibles de même que celles d'aboutir à des niveaux
élevés et stables de résistance aux maladies. Ces méthodes conventionnelles
ne sont pas non plus très efficaces lorsqu'il s'agit d'introduire dans le matériel
testé de nombreux caractères à la fois, souvent de nature polygénique.

Dans les années 70, l'liTA a mis au point une méthode d'amélioration des
populations, la sélection cumulative, qui tire profit de la découverte de la stéri
lité mâle génique et d'une technique rapide d'hybridation artificielle. Cette
méthode a permis de créer un ensemble de lignées cumulant des résistances à
plusieurs maladies, une large gamme de précocité et d'habitus de croissance et
une production élevée en graines. Ces lignées ont été soumises à des rétrocroi
sements pour introduire les caractères recherchés de la graine (grande dimen
sion, couleur blanche ou brune et tégument rugueux). Par la suite, les efforts se
sont poursuivis pour incorporer la résistance partielle ou la tolérance à plu
sieurs ravageurs: Maruca testu lalis, Megalurothrips sjostedti, Callosobruchus
maculatus - sans grand succès jusqu'à présent -, Striga gesnerioides et
Alectra vogelii - avec pour ces deux hémiparasites des résultats positifs
(SINGH et NTARE, 1985; liTA, 1992).

Aujourd'hui, le défi majeur de la sélection est de créer des variétés plus résis
tantes aux nombreux ravageurs des gousses et des graines (chenilles foreuses et
punaises des gousses, bruches) . Cet objectif ne sera atteint qu'en exploitant le
réservoir génétique des formes sauvages ou des espèces apparentées .

LES OUTILS DE LA BIOTECHNOLOGIE

La sélection du niébé dispose désormais de nouveaux outils biotechnologiques :
les cultures de tissus, la transformation génétique et l'analyse moléculaire du
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génome. Un réseau sur les biotechnologies du niébé a d'ailleurs été mis en
place par l'liTA afin de résoudre les problèmes qui n'ont pas trouvé de solutions
satisfaisantes par les voies conventionnelles .

Une carte génétique du niébé a été établie à partir des marqueurs RFLP et
RAPD (FATOKUN et ei., 1993; MENANDEZ, 1995; MYERS et el., 1996). Cette carte
a permis d'identifier des QTL pour le poids des graines, la longueur des gousses
et la résistance aux aphides. Les résultats ont aussi mis en évidence la forte
homologie génomique des variétés cultivées du niébé : ce manque de poly
morphisme, maintenant bien connu chez les variétés traditionnelles, s'explique
aussi par la faible exploitation des formes sauvages dans les programmes
d'hybridations.

Une technique de sauvetage d'embryons a été mise au point pour les embryons
globulaires provenant de l'hybride interspécifique entre V. unguiculata et une
espèce résistante à plusieurs ravageurs, notamment les foreuses des gousses,
V. vexi/lata (MURDOCK, 1992; liTA, 1995). Mais le ni ébé, comme la plupart des
légumineuses diploïdes, reste une plante récalcitrante, particulièrement lors de
la phase clé de régénération.

Des travaux se poursuivent sur la transformation du niébé par la technique
biolistique et la coculture avec Agrobacterium tumefasciens (MURDOCK, 1992).
La priorité est donnée à l'identification, au sein du genre vigne, de gènes
codant les protéines servant d'agents de protection - inhibiteurs de protéase,
lectines - ainsi qu'à l'introduction de gènes codant des protéines toxiques,
comme la protoxine de Baci/lus thuringiensis. Ces gènes pourraient accroître
la résistance du niébé aux bruches et aux punaises des gousses.

Les progrès génétiques
et la diffusion des variétés

Les travaux d'amélioration

Les exemples de travaux d'amélioration variétale présentés ici concernent uni
quement la création de lignées productives adaptées aux systèmes culturaux
traditionnels à intrants limités.

L'AMÉLIORATION AU SÉNÉGAL

Au Sénégal, l'IRAT et le Centre de recherche agronomique de Bambey ont
entrepris en 1959 des travaux de sélection variétale du niébé pour la zone sep
tentrionale et centrale du pays, où la saison humide dure de deux à trois mois,
avec des précipitations de 300 à 450 millimètres par an. Les premiers objectifs
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étaient de créer des variétés productives, à cyc le court de 75 jours du semis à
la maturité, indifférentes à la photopériode, à port dressé net, donc à cro is
sance pseudo-déterminée, résistantes à la verse, donnant une récolte groupée,
des gousses vert clai r et des graines de couleur crème (SENE et N'DIAYE, 1971,
1974). Pou r atteindre ces objectifs, des hybrides ont été réalisés entre vari étés
locales et introdui tes et des schémas de sélectio n simples, rapides et peu coû
teux ont été menés à partir de ce matériel : sélectio n massale, généalogique ou
en mélange (populations hybrides). La conduite des descendances en mélange
(bulk} s'est avérée la plus séduisante. Ses avantages sont l' absence de choix
précoce au sein de populations en disj oncti on et la simplic ité matérielle et
techn iqu e des proto coles. La méthode est d'a utant plus eff ic ace qu'elle se
déroul e dans des cond it ions de sélection natur ell e bien équi librées et peu
int ensives. Elle présente néanmoins l'inconvénient de favori ser les génotypes
les plus prolifiques, c' est-à-dire les individus à petites graines. La méthode doit
en conséq uence s' accompagner d'une sél ecti on pr ivilégi ant les grosses
grai nes, carac tère dont l'héritabilité est bonne. Les travaux d' amélioration
varié tale menés au Sénégal ont permis de développer des variétés satisfaisantes
co mme N58-57 et N5 9-25. Ces var iétés ont été intég rées dans des pr o
gram mes de cro isements à plusieu rs parents afin de cumuler des caractères
agronomiques intéressants : les sélecti ons réali sées à part ir de ces hybrides
multipl es ont donn é des variétés lignées amélio rées.

A l'h eure actuel le, l'ISRA a établi une co llaboratio n avec l'uni versité califor
nienne de Riverside, aux Etats-Unis, afin d'améliorer la tolérance à la séche
resse du niéb é. Trois caractéristiques contribuent à cette résistance : une flo
raison précoce, un retard de la sénescence foli aire et un allo ngement de la
durée de la floraison (HALL et al., 1997) . Des cro isements ont été réalisés entre
une variété traditi onnelle du nord du pays résistante à Xantho monas campes
tris pv . vignicola et une lignée sélectionnée par l'lITA pour sa résistance par
tielle à Callosobruchus maculatus et au co wpea aph id-bo rn mosaic virus. Une
sélectio n dans les descendances de cet hybride a permis de créer la variété
M ouri de, à cro issance indéterminée et de port semi-érigé (CISSE et al., 1995) .
Cette variété associe une bonne produ cti on en graines - 1 tonn e par hectare
en culture pure - à des caractères de rusticit é com me la résistance aux trois
ennemi s précités et la résistance parti ell e à Striga gesnetioides.

LES TRAVAUX DE L'liTA

Les premiers travaux de l'liTA, de 1971 à 1978, ont abo uti à la créatio n des
lignées Vi ta, IT, Tvx, co mbinant une bonn e archi tecture foli aire et générative,
des rendements élevés en graines et des résistances multi ples aux maladies.
Q uelques l ignées se caractérisaient également par une résistance partielle aux
cicadel les, aux aphides et aux bruches (SINGH et NTARE, 1985).

Plusieurs obstacl es se sont néanmoins opp osés à l'introdu ction généralisée
de ce matériel au sein des systèmes culturaux traditi onn els. Les graines de la
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plupart des li gn ées V ita, de petite taill e et à tégum ent li sse et épais, ne
co nviennent pas aux co nsommateurs d'Afrique de l'Ouest, qui préfèrent de
grandes graines blanches ou brunes, à tégum ent fin et rugueux qu i s'é li mi ne
facil ement après trem page. Ce matéri el est, de plu s, mal adapté aux systèmes
de cultures associées, qui demand ent un habitus et une durée de cro issance
végétative app ropriés ainsi qu'une bo nne tol érance à l ' om brage. Il présente
égaleme nt l' in con vén ient d'une sensibi l i té à diverses co ntraintes - stress
thermique et hydr iqu e, aci di té et toxic ité alum in ique des sols -, et surtout
aux ravageur s des gousses - fore uses et punaises - et aux pl antes parasites.
Ces variétés ne peuve nt pas sat isfai re aux usages multiples d'une exp lo ita 
tion agrico le traditi onnell e : grai nes pour l'alimentation hum ain e, feuill es et
gousses po ur l' ali ment ati on anima le et résidus culturaux pour la prot ecti on
et l' entreti en de la ferti l ité des sols.

A partir de 1980, l'liTA a mené des travaux d'évaluation et de sélect ion de
lign ées adap tées aux systèmes de cultures multiples, en particulier aux associa
tions entr e une céréa le, com me le sorgho, le maïs ou le mil, et le ni éb é, qui
prévalent dans les c li mats subhumides et semi-arides. Ces travaux ont été
confortés par des recherc hes sur les pratiques culturales - densités et dates de
semis - et sur les méthodes de lutt e bio log ique intégrée. Les critères de sélec
tion d'une variété de niébé destinée à être assoc iée au maïs ont été définis et
l'organisation cor respon dante des essa is d'améli oration variétal e a été étab lie
par WIEN et SMITHSON (198 1). Ces auteurs insistent sur la corré lation posi tive
entre , d'une part, la biomasse et la tardi veté et, d'autre part, le rendement en
graines chez le niébé associé. Ils préco nisent une sélectio n en culture pure
pour des caractères ne manifestant pas une interactio n marquée avec le sys
tème cultura l, comme la réact ion aux maladies et aux ravageurs et le type de
graines. En revanche, i ls insistent sur la nécessaire éva luation en culture asso
ciée de carac tères comme la vigueur de cro issance ou l'import ance de la bio
masse végétative avant la floraison .

Ces travaux d' améli or ation varié tale pour les cultures multiples ont été pour
suivis et co nsti tuent un axe priori taire d 'i nvestigation pour l'liTA, en particul ier
dan s les région s semi-arides (NTARE, 1989 ; liTA, 1993). Pour la bonne adapta
ti on à ces systèmes culturaux, la pr iorité est donn ée aux plantes à croi ssance
indéterminée et à por t rampant. L' object if premi er est de stabiliser les rend e
ments en gra ines entre 100 et 200 kil os par hectare, sans applicati on
d'intrants . Le deuxi ème ob jec ti f est de créer des variétés d'élite à fort potenti el
de production - de 800 à 1 000 ki los par hectare - sans engrais, mais qui
nécessitent deu x ou trois traitem ents insecti cid es pour lutter contre les rava
geurs des fleurs, des gousses et des graines.

L'liTA mène égaleme nt des rec herc hes, en co l laborat ion avec l'université
Ahmadu Bello de Samaru au N igeri a, pour combiner la résistance multiple aux
maladies et aux ravageurs de certai nes l ignées de niébé avec la résistance à
Striga gesnerioides et à Alectra vogelii. A parti r d'un croisement entre un e
variété locale du Botswana, B301, résistante aux deux plantes parasites, et une
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variété de l'liTA sensible à ces deux parasites mais résistante aux aphides, aux
thrips et à plusieurs maladies, il a été possible de développer un matériel
avancé performant par sélection généalogique et rétrocroisement (SINGH et
EMEcHEBE, 1997).

La multiplication et la diffusion des cultivars

Quelle que soit la stratégie d'amélioration adoptée pour le niébé, on ne peut
perdre de vue la destination finale du produit sélectionné: le milieu rural tro
pical est caractérisé par la très grande variabilité des facteurs écologiques, éco
nomiques et sociaux. En conséquence, les variétés diffusées doivent présenter
au stade final de la sélection une bonne homogénéité agronomique, mais éga
Iement garder une réserve de polymorphisme génétique qui leur confère une
souplesse adaptative. Comme le niébé doit s'adapter à des systèmes culturaux
très diversifiés, il est essentiel de conduire des essais d'adaptation simulant la
diversité de ces modes d'exploitation rurale.

Les lignées retenues sont multipliées en pollinisation libre, l'autogamie domi
nante du niébé ne nécessitant pas de fécondations contrôlées. Néanmoins, le
manque d'infrastructures de multiplication variétale oblige souvent les centres
de recherche à s'impliquer directement dans la multiplication de la plante ini
tiale et de la semence de prébase. Depuis les années 70, des efforts très impor
tants ont été accomplis en faveur de la production des semences des espèces
vivrières dans les pays en développement. Ces efforts ont porté, dans une pre
mière phase, sur les céréales comme le blé, le riz et le maïs. Les légumineuses
vivrières n'ont fait l'objet que d'une attention très sporadique. La production
semencière des meilleures variétés du niébé constitue donc aussi un axe prio
ritaire pour les travaux à mener dans le futur.
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Le palmier à huile

jean-Charles jacquemard, Luc Baudouin,
jean-Marie Noiret

En trente ans, le palmier à huile est devenu une des principales plantes oléa
gineuses. La production d'huile de palme - huile semi-concrète extraite de la
pulpe du fruit - est passée de 1,5 million de tonnes au début des années 60 à
11 millions de tonnes en 1990 et à 15,6 millions de tonnes en 1995 (tableau 1).
Dans le même temps, sa part dans la production mondiale d'huiles végétales a
progressé de 7 à 20 %, ce qui la place en deuxième position, derrière l'huile de
soja et devant les hui les de colza et de tournesol. L'Asie du Sud-Est (Malaisie et
Indonésie) produit aujourd 'hui plus de 12 millions de tonnes d'huile par an,
loin devant les autres continents (CHaNE, 1989). L'Afrique, qui était, de loin, la
principale zone de culture, a connu une progression plus modeste. L'Océanie
et l'Amérique latine sont apparues dans les statistiques au début des années 70.
La production d'huile de palmiste - huile concrète extraite de l'amande - a
connu deux tendances: au cours des années 60-70, son accroissement était
lent car la diffusion des variétés productives favorisait la pulpe au détriment de
l'amande, mais ensuite, son évolution a été parallèle à celle de l'huile de palme
et le rapport entre l'huile de palmiste et l'huile de palme, initialement proche
de 33 %, s'est stabilisé à 12 %. L'huile de palme détient la première place dans
les échanges internationaux. Les principaux pays exportateurs d'huiles de
palme et de palmiste sont la Malaisie, l'Indonésie, la Papouasie-Nouvelle
Guinée, la Côte d'Ivoire et le Cameroun (JACQUEMARD, 1995).
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Cette progression remarquable de la produ ction résu lte en prem ier lieu de
l' amél ior ation des techniques culturales et de la d iffusion de variétés à haut
rendement, dont les effets se sont fait senti r à partir du début des années 60 :
en rédu isant considérablement les coûts de production, ces pro grès ont stimulé
le développement des plantations, ce qui en retour a encouragé les recherc hes
(SO H et el., 1989 ; JACQ UEMARD, 1995 ). La productivité obtenue est parti cu 1i ère
ment élevée : des rendements de 6 tonnes d'huile de palm e par hectare et par
an sont couramment obtenus dans les meilleurs environnements, et le poten
ti el des hybrides sélectionnés récemment dépasse 8 tonn es.

Les huiles de palme et de palmiste ont des usages vari és. Gr âce aux progrès
technol ogiques, les différentes huiles végétales sont d ' aill eurs interch an
geab les dans de nombreuses applications. Environ 80 % de la produ ct ion est
destin ée à l'alimentation humaine; le reste est employé à des fin s indu s
tri ell es ou en alimentation animale. En alimentation humaine, les hu il es de
palm e et de palmiste sont consommées sous forme de margarine, d'huil e de
table, d'huile de friture ou de graisses spécialisées utilisées en pâtisseri e, en
choc o laterie, en confiserie ou pour la préparation de glace. Les usages indus
trie ls sont également très diversifiés: acides gras, savons, cosm étiques, esters
méthyliques, encres, résines époxy, laminage à froid, biocarburants.
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Les sous-produits d'extraction sont directement exploités: les fibres, les coques
et les gaz de digestion des effluents comme source d'énergie, les rafles des
régimes et les boues de décantation comme engrais. On utilise même certaines
boues de centrifugation dans la ration alimentaire des bovins. Les coques de
palmiste sont une source de charbon de haute qualité. D'autres parties du pal
mier à huile sont d'usage très fréquent. La sève fermentée donne le vin de
palme et de l'alcool. Les feuilles et les pétioles servent à fabriquer des clôtures
légères, des toitures ou des paniers. Enfin, le méristème terminal et la base des
jeunes feuilles donnent une variété de « cœur de palmier » très appréciée
(PANTZARIS, 1988; jACQUEMARD, 1995).

En Afrique, les principaux centres de recherches sont actuellement l'IDEFOR
(Institut des forêts) en Côte d'Ivoire, l'INRAB (Institut national de la recherche
agronomique du Bénin) au Bénin, l'IRAD (Institut de recherche agronomique
et de développement) au Cameroun et le NIFOR (Nigerian Institute for Oil
Palm Research) au Nigeria, mais un autre centre a joué un rôle important
dans le passé, l'INEAC (Institut national pour l'étude agronomique du Congo
belge) au Zaïre (MEUNIER et GASCON, 1972; Houssou, 1985; OKWAGU, 1985;
jACQUEMARD et el., 1993).

En Asie, les principaux organismes publics de recherche, le PORIM (Palm Oil
Research Institute of Malaysia) en Malaisie et l'IOPRI (lndonesian Oil Palm
Research Institute) en Indonésie, coexistent avec de nombreux centres appar
tenant à des groupes de plantations privés - Chemara, Golden Hope, UPB
(United Plantations Borhad) et AAR (Agricultural Applied Research), pour la
Malaisie, Socfindo et PT London Sumatra, pour l'Indonésie - ou à des orga
nismes de développement comme le FELDA (Federal Land Development
Authority) en Malaisie (BREURE et el., 1985; HARDON et el., 1985 ; ROSENQUIST,
1989). Enfin, il y a lieu de citer l'EMBRAPA (Empresa Brasileira de Pesquisa
Agropecu âria) au Brésil, le CENIPALMA (Centro de Investigaciân en Palma de
Aceite) en Colombie et l'ASD (Agricultural Services and Development) au
Costa Rica, pour l'Amérique latine, et l'OPRS (Oil Palm Research Station) de
Dami en Papouasie-Nouvelle-Guinée, pour l'Océanie. L'IRHO (Institut de
recherches pour les huiles et oléagineux), maintenant intégré au CIRAD, a
joué un rôle majeur dans l'amélioration du palmier à huile à partir des années
50; ses activités se poursuivent au sein d'un réseau de centres de recherche.

L'organisation évolutive
Le genre Elaeis comporte deux espèces : le palmier à huile cultivé africain
E. guineensis jacq., originaire de l'Afrique du Centre et de l'Ouest, et le pal
mier à huile américain E. oleifera (HBK) Cortès, synonyme de E. melana
cocce, dont l'aire de répartition va de l'Amérique centrale à l'Amazonie en
passant par la Colombie et les Guyanes.
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Deux autres espèces sont parfois citées comme appartenant au genre Elaeis:
E. madagascariensis, qui est plutôt considéré comme une variété locale, et
E. odore, synonyme de Barcella odora, qui est une espèce américaine sans
intérêt commercial.

Les formes cu Itivées

La quasi-totalité de la palmeraie cultivée mondiale est réalisée avec l'espèce
E. guineensis (planche XXI, 1). Dans certains pays d'Amérique latine, E. oleifera
est exploité sous forme de croisements interspécifiques avec E. guineensis. En
effet, l'hybride est tolérant à une maladie d'origine inconnue - la pourriture
du cœur -, qui ravage les plantations.

LA BIOLOGIE ET LE MODE DE REPRODUCTION

E. guineensis est une monocotylédone arborescente de la famille des aréca
cées, tribu des cocoïnées. Sa formule chromosomique est 2n = 2x = 32. Il est
planté à raison de 130 à 143 arbres par hectare et commence à produire deux
à trois ans après la plantation. Il est exploité jusqu'à 25 à 30 ans. A l'âge adulte,
il présente une belle couronne de 30 à 45 palmes vertes de 8 à 9 mètres de
long surmontant un stipe cylindrique. Le système racinaire, formé à partir d'un
plateau situé à la base du stipe, est de type fasciculé. Chaque feuille porte à son
aisselle une inflorescence unisexuée. Les inflorescences mâles et femelles alter
nent sur le même arbre par cycles successifs de durée variable, induisant un
régime de reproduction allogame. La pollinisation est principalement entomo
phile. Le palmier à huile produit toute l'année des régimes volumineux et com
pacts de la à 30 kilos portant entre 500 et 3 000 fruits (HARTLEY, 1988; SOH,
1990; JACQUEMARD, 1995; planche XXI, 2).

E. oleifera se distingue visuellement d'E. guineensis par la croissance lente de
son stipe, qui devient rampant avec l'âge et par l'aspect de ses feuilles, dont les
folioles sont situées dans un seul plan. Une proportion importante de ses fruits se
développe de façon parthénocarpique, et l'huile extraite de sa pulpe présente
une forte teneur en acides gras insaturés, qui lui confère une fluidité comparable
à celle de l'huile d'olive (MEUNIER, 1969). L'hybride F1 entre les deux espèces est
obtenu sans difficulté. D'un aspect vigoureux, il présente par ailleurs des caracté
ristiques intermédiaires entre celles de ses deux parents. Son intérêt économique
est cependant réduit du fait d'une stérilité partielle (MEUNIER et BOUTIN, 1975).

L'ÉCOLOGIE

Le palmier à huile est cultivé dans une bande de la zone tropicale humide
limitée à 15 0 de latitude de part et d'autre de l'équateur. Sa production
maximale est obtenue avec une pluviométrie bien répartie - de l'ordre de
2 000 millimètres par an -, une température minimale suffisamment élevée
- moyenne mensuelle entre 22 et 24 "C - et un ensoleillement annuel
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supérieur à 1 800 heures. Il peut être cultivé sur la plupart des sols tropicaux
pour autant qu'ils soient profonds, meubles, peu gravillonnaires et bien
drainés. Il supporte des conditions édaphoclimatiques moins favorables,
mais sa production en est alors affectée.

LA DIVERSITÉ GÉNÉTIQUE

La diversité génétique exploitée pour l'amélioration d' f. guineensis repose sur
un nombre relativement important de provenances d'origine géographique
variée aux caractéristiques bien différenciées. Bien que chacune d'entre elles
soit issue d'un nombre restreint d'arbres, les sélectionneurs ont accès à une
part importante de la variabilité de l'espèce. Les populations les plus utilisées
et les plus anciennes sont l'origine Deli (Indonésie) issue de quatre arbres
importés d'Afrique, l'origine La Mé (Côte d'Ivoire), l'origine Pobé (Bénin), les
origines Yangambi, Sibiti, Binga et Yaligimba (Zaïre), les origines Calabar, Aba
et Ufuma (Nigeria) et l'origine Ekona (Cameroun). Des prospections récentes
ont permis d'introduire de nouvelles provenances dans les programmes d'amé
lioration. On peut citer les origines Yocoboué (Côte d'Ivoire), Widikoum
(Cameroun) et Angola.

Depuis une vingtaine d'années, le PORIM a entrepris la prospection et la col
lecte systématique de nombreuses populations naturelles d' f. guineensis au
Nigeria, mais aussi au Zaïre, au Cameroun, en Tanzanie, à Madagascar, au
Sénégal, en Sierra Leone, en Gambie et en Guinée (RAJANAIDU, 1994; ADON,
1995). Des prospections ont également été réalisées pour l'espèce f. oleifera.
Elles comprennent des populations d'Amérique centrale (Honduras, Nicaragua,
Costa Rica, Panama) et d'Amérique du Sud (Colombie, Surinam, Pérou, Brésil).
Des collections importantes de matériel génétique ont été rassemblées, notam
ment à l'IDEFOR en Côte d'Ivoire (LE GUEN et al., 1991 a), à !'EMBRAPA au
Brésil, au PORIM en Malaisie (RAJANAIDU, 1994) et à l'ASD au Costa Rica.

Le polymorphisme enzymatique a été analysé au sein de ces deux espèces.
Pour f. guineensis, 220 individus appartenant à sept populations ont été étu
diés à l'aide de 9 systèmes enzymatiques (GHESQUIERE, 1985). A chacun des
15 locus polymorphes identifiés correspond en général un allèle majoritaire.
Le polymorphisme dépend alors principalement des allèles rares ou de fré
quence intermédiaire. L'origine Angola présente le polymorphisme le plus fort,
suivie par les origines du Cameroun, du Bénin et de la Côte d'Ivoire tandis que
les origines Deli, du Zaïre et du Nigeria sont les plus homogènes. Si on ne tient
compte que des allèles de fréquence intermédiaire, la population de Côte
d'Ivoire se distingue de toutes les autres, alors que les allèles rares permettent
de différencier celle du Bénin. La comparaison de six types de croisement intra
et interpopulation dans quatre environnements suggère que la valeur du croi
sement s'accroît avec la distance génétique entre les populations, sauf pour les
distances les plus élevées. Récemment, des marqueurs RAPD ont été utilisés
pour caractériser certaines populations africaines (SHAH et al., 1994).
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Pour E. oleifera, les résultats d'une prospection en Amazonie ont permis
d'identifier une structure de la diversité en relation avec le réseau hydrogra
phique (GHESQUIERE et el., 1987) . Une étude préliminaire de la diversité par les
marqueurs RFLP a été entreprise sur cette espèce.

L'origine, la dispersion et la domestication

L'espèce E. guineensis, originaire du golfe de Guinée, se rencontre encore sous
forme spontanée depuis le Sénégal jusqu'à l'Angola . Sa répartition couvre la
zone équatoriale jusqu'à la Tanzanie. Son utilisation est immémoriale. Il est
connu des voyageurs maritimes depuis le xve siècle et des écrits témoignent d'un
commerce de ses produits avec l'Europe depuis le XVIIIe siècle. Au XIXe siècle, sa
culture a été encouragée, notamment au Bénin, tandis que le commerce s'inten
sifiait. Il a été introduit en Amérique latine, à Bahia au Brésil, dès le XVIe siècle, et
en Asie du Sud-Est, dans le jardin botanique de Bogor en Indonésie, en 1848.

Les premières plantations industrielles ont été créées en 1910 en Asie et en
Afrique, mais seulement dans les années 50 en Amérique latine. Elles ont sus
cité l'instauration de centres de recherche au début des années 20 : La Mé en
Côte d'Ivoire, Pobé au Bénin, Yangambi au Zaïre et Avros en Indonésie. Ceux
ci se sont tout d'abord attachés à améliorer les populations locales.

Actuellement, la culture du palmier à huile est pratiquée dans une quarantaine
de pays du monde tropical et équatorial : en Afr ique, de la Sierra Leone au
Zaïre et au Burundi; à Madagascar; en Asie , de l'Inde à l'Indonésie; en
Papouasie-Nouvelle-Guinée et en Amérique latine , du Honduras à l'Equateur
et au Brésil (HARTLEY, 1988; JACQUEMARD, 1995).

L'espèce E. oleifera est originaire de la zone tropicale humide de l'Amérique
latine. Elle se rencontre à l'état spontané du Honduras au Panama et dans les
bassins de l'Orénoque et de l'Amazone (HARTLEY, 1988). En Amazonie, elle est
souvent associée à des sols anciennement cultivés, les terra preta dos lndios,
ce qui atteste son utilisation par les populations autochtones (DE MIRANDA
SANTOSet el., 1985). Elle n'est pas exploitée industriellement, mais son hybride
avec E. guineensis, bien que peu fertile, remplace E. guineensis dans les
régions où celui-ci est victime de pourritures du cœur, notamment en
Colombie, en Equateur et au Brésil (LE GUEN et el ., 1991 a).

L' amél ioration variétale

Les types variétaux

Les premières plantations ont été réalisées avec du matériel local issu d'arbres
mères sélectionnés. La mise en évidence de l'hérédité mendélienne de l'épais-
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seur de la coque du fruit (BEIRNAERT et VANDERWEYEN, 1941) a été le point de
départ de la création des formules variétales modernes. Un gène majeur est à
l'origine de trois types d'arbre: les homozygotes sont le dura (D), dont le fruit .
a une coque épaisse, et le pisifera (P), dont les fruits sans coque avortent géné
ralement; l'hétérozygote est le tenera (T), à coque mince, plus riche en pulpe
que le dura, et qui lui a été progressivement préféré. Dès lors, la voie était
ouverte à la production de descendances homogènes du type teners, obte
nues en fécondant des pieds mères dura avec du pollen de pisifera (croise
ment D x Pl. Cependant, dans les années 50, les planteurs remplaçaient le
plus souvent leurs anciennes populations dura par du matériel T x D, qui
comporte 50 % de dura et 50 % de tenera : on disposait rarement à cette
époque des données de test de descendance qui seules permettent de sélec
tionner valablement les parents pisifera.

Au début des années 60, le matériel D x P, démontrant toutes ses qualités, a
été universellement adopté. Dans le même temps, la supériorité des croise
ments entre les origines africaines et la population Deli était établie (GASCON
et DE BERCHOUX, 1964) et les méthodologies des tests sur descendance faisaient
leurs preuves. Les plantations à base de matériel local ont alors été abandon
nées. Jusqu'en 1980, les producteurs de semences fournissaient des hybrides
D x P entre populations Deli et africaines, qu'ils distinguaient selon l'origine
des parents africains: La Mé, Yangambi, Avros (dérivé de Yangambi), Nifor
ou Ekona (BENARD et MALINGRAUX, 1965). Depuis lors, certains d'entre eux,
notamment en Côte d'Ivoire, au Bénin et au Cameroun, diffusent des variétés
hybrides, qui constituent des « reproductions » de croisements testés. L'auto
fécondation (ou l'intercroisement intraorigine) des parents de ces croisements
assure la production en masse des semences hybrides homogènes et de valeur
connue (jACQUEMARD et al., 1981).

L'apparition des techniques de clonage in vitro a ouvert la voie à la reproduc
tion conforme des individus sélectionnés (JONES, 1974; RABECHAULT et MARTIN,
1976; planche XXI, 3). Le clonage permet, d'une part, d'exploiter la variabilité
qui subsiste au sein des croisements et, d'autre part, de diffuser auprès des
planteurs des génotypes présentant des caractéristiques favorables sans avoir à
les fixer génétiquement. Les perspectives offertes par la multiplication végéta
tive à grande échelle sont l'accroissement de la productivité - qui est évalué à
plus de 20 % par rapport aux semences d'après les premiers tests clonaux
(NOIRET, 1981 ; JACQUEMARD et DURAND-GASSELIN, 1992) - et la possibilité
d'intégrer un plus grand nombre de critères de sélection (SOH et al., 1989).

Les objectifs de sélection

Il existe un consensus parmi les centres d'amélioration du palmier à huile pour
retenir un certain nombre d'objectifs de sélection. Ceux-ci sont présentés dans
le tableau 2.
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Les méthodes d'amélioration génétique

LES MÉTHODES ACTUELLES DE CRÉATION VARIÉTALE

Deux méthodes de création variétale sont actuellement suivies. L'une, dérivée
de la sélection récurrente réciproque, est utilisée par la plupart des centres de
recherche africains. L'autre, fondée sur la sélection familiale et individuelle,
est mise en œuvre en Malaisie.

La plupart des centres de recherche africains ont adopté des schémas de sélec
tion inspirés de la sélection récurrente réciproque utilisée en amélioration ani
male et végétale (HARTLEY, 1988). Celle-ci vise, d'une part , à exploiter simulta
nément les aptitudes générales et spécifiques à la combinaison, d'autre part, à
mettre à profit la supériorité des hybrides interorigines Deli x Afrique (GASCON
et DE BERCHOUX, 1964). Le matériel végétal utilisé en sélection est divisé en
deux groupes, A et B, aux caractéristiques complémentaires (MEUNIER et
GASCON, 1972). Leur croisement permet d'obtenir une hétérosis importante
pour la production de régimes et d'huile. Dans les centres associés au ClRAD,
le groupe A comprend les origines à petit nombre de gros régimes - essentiel 
lement Deli, mais aussi Angola - et le groupe B, les origines à grand nombre
de régimes plus petits - la plupart des origines africaines. Le schéma de sélec
tion résulte d'un compromis entre l'objectif de réaliser un progrès génétique
important et rapide et la nécessité de prendre en compte les contraintes liées à
la durée du cycle de reproduction et à l'encombrement de la plante (figure 1).
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Figure 7. Amélioration des populations par sélection récurrente réciproqu e, d 'aprè s
j ACQ UfM ARD (7995) .
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L'amélioration des populations de base s'effectue par une sélection phénoty
pique des individus au sein des familles retenues dans les deux groupes, puis
grâce à une batterie de tests de descendances composées de pleins frères issus
du croisement d'individus sélectionnés du groupe A avec ceux du groupe B.
Au sein de chaque groupe, les meilleurs parents sont ensuite intercroisés pour
former la population de base du cycle suivant. Les autofécondations des
meilleurs géniteurs, réalisées pour les besoins de la production de semences
font également l'objet d'un tri sur descendances (figure 1).

La méthode de sélection familiale et individuelle - FIPS, family and indivi
dual palm selection - a été mise au point en Malaisie (HARDON, 1976). Elle
vise avant tout à exploiter l'aptitude générale à la combinaison. Comme dans
la sélection récurrente réciproque, deux groupes sont constitués au sein des
quels sont sélectionnés les parents mâles et femelles , mais l'objectif est
d'éviter la consanguinité dans le matériel génétique produit. La sélection est
fondée sur le résultat des croisements intragroupe plantés en essai. Les
meilleures famill es sont utilisées pour la production en masse de semences
commerciales, tandis que les meilleurs individus de ces familles sont inter
croisés pour produire la génération de sélection suivante. Des tests de descen
dance interpopulation sont aussi réalisés afin d'évaluer les pisifera issus de
familles prometteuses.

Chacune de ces méthodes a ses atouts. La moindre précision dans la prévision
des performances du matériel commercial produit avec la sélection familiale et
individuelle est probablement compensée par une plus grande souplesse dans
la condu ite du programme. De plus , si dans leur présentation théorique les
deux types de schéma diffèrent nettement, leur mise en œuvre se traduit en
réalité par de nombreuses convergences, et les tests de descendance int erpo
pulation tendent à se généraliser.

LA PRËSERVATION ET L'ENRI CHIS SEMENT DE LA VARIABILlTË

Le sélectionneur dispose d'un éventail de provenances très diversifi ées. Cepen
dant, au sein de chaque programme d'amélioration, l'effort tend à se concen
trer sur un petit nombre de provenances améliorées, avec un risque d'érosion
de la variabilité. Afin de restaurer la variabilité, deux options sont offertes : la
première consiste à introduire de nouvelles populations spontanées , la
seconde à incorporer des descendances d'individus de qualité reconnue pro
venant d'autres programmes d'amélioration.

Suivant le degré d'amélioration des individus sélectionnés, plusieurs schémas
sont proposés. Pour introduire des populations non améliorées, on opère en
trois étapes: sélection sur descendance avec un testeur amél ioré, autoféconda
tions des géniteurs introduits, nouveau test de descendance au sein de l'autofé
condation des parents retenus à la première étape. Si les individus à introduire
proviennent de populations déjà améliorées, on les intègre directement dans la
population de base du cycle suivant (ADON, 1995).
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La vitesse de croissance en hauteur du stipe, qui varie de 30 à 100 centimètres
par an, constitue un des premiers facteurs limitants de la culture, tant par son
effet sur la durée de vie économique des palmeraies que par son impact sur le
coût de la récolte. Il n'existe pas de palmiers à huile « nains», mais on connaît
deux sources de génotypes dont la vitesse de croissance en hauteur est faible,
inférieure à 20 centimètres par an : les dura Deli Dumpy, descendants du
génotype E206 de Serdang (Malaisie) et les descendants de 1-2T (AKN3 ou
Nain de Pobé, Bénin). Ils ont été croisés avec des génotypes Deli ou La Mé de
bonne valeur. Les descendances obtenues doivent être exploitées par rétrocroi
sements afin de constituer deux populations sources améliorées (ADON, 1995).

Le recours à l'hybridation interspécifique permet d'accéder à une diversité
encore accrue, mais la première génération d'hybrides E. guineensis x E. olei
fera est marquée par une production moyenne de régimes et un faible taux
d'extraction de l'huile, conséquences d'une mauvaise fertilité . L'exploitation
des qualités intrinsèques d'E. oleifera - haute teneur en acides gras insaturés,
croissance en hauteur réduite et, surtout, tolérance à certaines maladies 
s'est orientée vers un programme qui vise en priorité à introduire ces qualités
au sein des meilleures combinaisons d'E. guineensis, tout en restaurant la ferti
lité. Après avoir identifié les meilleures combinaisons interorigines et les
meilleurs croisements intracombinaisons, on effectue le choix des meilleurs
individus. Ensuite, on réalise des séries de rétrocroisements, qui sont de deux
types. Dans le premier, on essaie de reproduire, au sein de la partie guineensis
du génotype, une combinaison - le plus souvent Deli x Afrique - perfor
mante. Ce type de rétrocroisement, dit « fermé», conduit à une sortie variétale
à court terme par clonage des meilleurs individus . Dans le second, dit
« ouvert », on revient sur la population dT guineensis déjà utilisée en F1, afin
de poursuivre la sélection (LE GUEN et al ., 1991 a ; figure 2).

LES OUTILS DE SÉLECTION PRÉCOCE

Un test précoce d'évaluation de la tolérance du palmier à la fusariose, due à
Fusarium oxysporum f. sp. elaeidis, a été conçu. Il repose sur l'observation de
la mortalité et des symptômes internes après l'inoculation artificielle de plan
tules. Bien qu'une mesure individuelle soit relativement peu précise, son utili
sation en routine permet de créer des variétés tolérantes (DE FRANQUEVILLE et
RENARD, 1990). La quasi-disparition de la maladie sur la plantation de Dabou
en Côte d'Ivoire, initialement très affectée, traduit l'efficacité de la méthode.

La pourriture basale du stipe, provoquée par Ganoderma, est une maladie
importante en Asie du Sud-Est et dans certaines régions d'Afrique. Une
méthode d'inoculation a été établie et pourrait déboucher sur un test précoce
(ORUADE-DIMARO et al ., 1994).

Un test d'activité mitochondriale a été mis au point pour prédire la production
(KOUAME et NOIRET, 1981). Des tests sur l'activité enzymatique liée au cycle de
la synthèse lipidique ont également été élaborés pour prédire la teneur en
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Figure 2. Amélioration de l 'hybride E. oleifera (Brésil) x E. guineensis (Afrique), d'après
LE GUEN et al. (7997 a). Be : rétrocroisement.

huile de la pulpe et sa composition (BIANG-N'lIE, 1984 ; KOUTOU et el., 1992).
Malgré quelques résultats prometteurs, ces tests ne sont pas parvenus à une fia
bi 1ité suffisante en routine.

LES BIOTECHNOLOGIES

L'utilisation des biotechnologies se justifie pour le palmier à huile à plus d'un
titre . L'embryogenèse somatique in vitro est la seule méthode de multiplica
tion végétative disponible. Elle constitue un atout précieux pour cette plante
allogame à long cycle de multiplication. La cryoconservation des embryons
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zygotiques ou somatiques permet de pallier la durée de conservation limitée
des semences (3 ans au maximum). De plus, elle constitue un outil précieux
pour le maintien des lignées clonai es. Enfin, le marquage génétique des carac- ·
tères d'intérêt économique, associé aux méthodes de sélection clonale ou
sexuée, devrait permettre d'accélérer l'exploitation de la variabilité génétique
disponible.

La culture in vitro

Au début des années 80, divers organismes ont développé des procédés de
culture in vitro, notamment l'équipe du CIRAD et de l'OR5TOM en France, le
groupe Unilever au Royaume-Uni et le PORIM en Malaisie. Actuellement, une
dizaine de laboratoires mènent des activités dans ce domaine.

Les procédés sont tous fondés sur l'embryogenèse somatique (DUVAL et al.,
1988). Avec le système mis au point par le CIRAD et l'OR5TOM, l'embryoge
nèse sur des cals nodulaires a été obtenue dans 75 % des cas en cinq ans, sur
environ 1 200 arbres adultes testés. La propagation de masse est assurée par
une embryogenèse adventive ou secondaire continue, qui a déjà réussi sur
plus de 300 clones . Le taux moyen de reprise des vitroplants est de 90 %. Plu
sieurs millions de vitroplants ont été produits dans cinq laboratoires en utili
sant cette technique et environ 3 000 hectares de matériel clonai sont plantés
en essai ou à des fins commerciales (planche XXI, 3).

La méthode habituelle fait intervenir une phase de callogenèse sur expiant
foliaire, puis une embryogenèse somatique sur un type de cal particulier
appelé cal nodulaire, suivie d'une phase de prolifération par embryogenèse
adventive sur un milieu dépourvu d'hormones. Au cours de cette dernière
phase, les embryons les plus développés évoluent en pousses feuillées. Celles
ci subissent alors un traitement d'enracinement et les plantules obtenues sont
sevrées en conditions contrôlées.

Un autre type de cal, le cal granulaire, s'observe avec une fréquence de 1 %
dans les cultures de cals nodulaires. Ce cal , lorsqu'il est cultivé sur un milieu
contenant du 2,4-0 et du charbon actif, permet la prolifération d'agrégats cel
lulaires embryogènes. Après un passage sur un milieu sans hormones et un
étalement sur un milieu gélosé, ces agrégats donnent naissance à des
embryons somatiques individualisés, qui sont ensuite traités comme précé
demment (DE TOUCHET et al., 1991) . Cette voie présente un intérêt certain, tant
par le taux de multiplication qu'elle autorise que par la possibilité d'automa
tiser les manipulations.

L'exploitation à grande échelle du clonage est freinée par une anomalie de la
morphogenèse florale, l'anomalie mantled (CORLEY et al., 1986), qui affecte consi
dérablement la production des arbres touchés. Avec le procédé du CIRAD et de
l'OR5TOM, sa fréquence est en moyenne de 6 % des arbres répartis sur 50 % des
clones produits (DURAND-GASSELIN et al., 1995). En dépit de sa fréquence relative
ment faible, le caractère imprévisible de son apparition et sa gravité sur certains
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clones ont suscité une sérieuse méfiance . Les programmes de diffusion commer
ciale massive ont été arrêtés jusqu'à ce qu'un test précoce permette de déceler la
présence de cette anomalie dans le matériel produit. On note cependant une
prudente reprise des plantations de ce type de matériel en Malaisie.

La cryoconservation

La conservation dans l'azote liquide est applicable tant aux embryons zygo
tiques (ENGELMANN et al., 1995) qu'aux embryons somatiques (DUMET et al.,
1993) . Dans le premier cas, elle facilite la gestion des banques de gènes, pour
lesquelles l'établissement de collections en champ - par ailleurs indispen
sable - nécessite des surfaces considérables . Dans le second cas, elle permet
de conserver à long terme des lignées clonales tout en réduisant le nombre de
cycles de multiplication cellulaire, et donc le risque de variation somaclonale.

La technique utilisée dépend du type de matériel à conserver: embryons zygo
tiques ou massifs embryonnaires somatiques. Dans tous les cas, le stockage
dans l'azote liquide est précédé par une phase de déshydratation, puis par un
refroidissement dans l'azote liquide, qui assure une conservation presque indé
finie. La reprise du développement s'effectue à la suite d'un réchauffement
contrôlé, suivi d'un traitement approprié.

La sélection assistée par marqueurs

La construction récente d'une carte génétique (MAYES et al., 1997) ouvre la
voie à l'application du marquage moléculaire, par RFLP ou par microsatellites,
à l'amélioration du palmier à huile. C'est pour des caractères à faible héritabi
lité, difficiles ou coûteux à mesurer, que la sélection assistée par marqueurs
serait la plus utile. Elle permettra en effet de gagner du temps et de réduire les
surfaces des essais dans les étapes les plus avancées de la sélection: choix de
géniteurs dans des familles dont on connaît la bonne aptitude à la combi
naison et choix de têtes de clones . La production d'huile et la tolérance à la
fusariose sont les principaux caractères visés, mais tous les caractères peuvent
en bénéficier. On envisage également d'appliquer cette technique au suivi des
caractères intéressants dans les programmes de rétrocroisements sur des
hybrides interspécifiques.

Les progrès génétiques
et la diffusion des variétés

Les principaux résultats

Les programmes de sélection ont avant tout porté sur la productivité, la tolé
rance à la fusariose, la réduction de la vitesse de croissance du stipe et, dans
une moindre mesure, sur la qualité de l'huile de palme .
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LA SÉLECTIO N POUR LA PRODU CTIVITÉ

Les résultats obtenus par l'amélioration génétique doivent être considérés en
tenant compte des conditions de culture et, en parti culier, de l'alimentation
hydrique . Ainsi, le même matériel produira de 6 à 7 tonnes d'huile de palme
en Indonésie, mais seulement de 3 à 4 tonnes en Côte d'Ivoire du fait d'un
déficit hydrique marqué. De plus, il exi ste toujours un décalage entre les
meilleures descend ances identifi ées en station de recherche et le matériel
co mmerc ial: il faut , pour le produire, di sposer d'un nombre important de
géniteurs performants et passer par une phase de multiplication des meilleurs
géniteurs par autofécondation ou par intercroisem ent. Ce décal age est encore
acc ru par le temps de renouvell ement des plantati on s, qui sont exploitées
pendant 25 à 30 ans.

L' amélioration du rendement en huile de palme résulte d'une augmentation
simultanée de la production de régimes et du taux d'extraction. Le premier
cyc le de sélection récurrente réciproque, réalisé en Côte d'Ivoire et au Came
roun, a conduit à une augmentation d'env iron 18 % du rendement en hu ile de
palme des variétés diffusées pour un taux de sélection des croisements en test
de 14 % (GASCON et el., 1981) . L'augmentation de la production de régim es a
été plu s importante que cell e du taux d' extraction (tabl eau 3).

Le deuxième cycle d'amélioration a été presque ent ièrement restreint à deux
origines, Deli et La M é, les aut res origines manifestant une tol érance insuffi
sante à la fusario se ou une vi tesse de cro issance en hauteur trop forte. Les
croisem ents retenu s présent ent un pro grès de 19 %, qui sera effectivement
exploité en sortie variétale lorsque les programmes de multiplication des
meilleurs géniteurs seront achevés (GASCON et el., 1988; COCHARD et el.,
1993 ; tabl eau 3). Les intercroisements au sein du groupe B (origine La M é)
ont donné de moins bons résultats que ceux au sein du groupe A (or igine
Deli) , prob ablement en raison d'un degré de parenté plus élevé des parents
La M é et d'une mo ins bonne complémentarité des caractères que dans le cas
des parent s Deli.

Le bilan des deux premiers cycles d'amélioration est un progr ès de 40 % en
40 ans sur la productivité des semences commercia les. Le rendement typique
des semences commerciales produites actuel lement en Côte d'Ivoire, au Bénin
et au Cameroun est de 3,2 tonn es en Côte d'Ivoire et de 7 tonnes en Indonésie.
Des croisements produisant plu s de 8 tonnes ont même été identifiés dans ce
pay s. La multipli cation végétative assure un progrès suppl émentaire par le
clonage des meilleurs individus, suivi d'un e sélection c1onale. La product ion
d'huile de palme des meilleurs clones est supérieure de 20 à 30 % à celle du
croisement dont ils sont issus (LEGUEN et al., 1991 b; CiRAD-IRHO, 1992).

En Mal aisie, l 'am élioration a porté sur le croisement entre l' origine Del i et
diverses origines africaines, le plus souvent issues de la population Yangambi.
Elle a permis de passer de 7,3 tonnes pou r des plantations datant de 1964 à
8,6 tonnes d'huile pour des cro isements plantés en 1979. Toutefoi s, un essai
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comparatif des matériels commerciaux produits par six compagnies, planté en
1983 sous l'égide du PORIM, montre des performances plus modestes. Dans
cet essai, pour lequel chaque compagnie fournissait une centaine de croise
ments biparentaux, la meilleure production moyenne n'a été que de 5,7 tonnes
d'huile par an (RAJANAIDU et al., 1995) .

On estime que le potentiel de production du palmier à huile dans des conditions
idéales de culture est de l'ordre de 45 tonnes de régimes et de 17 tonnes d'huile
par hectare (CORLEY, 1986). Même si des productions record de 40 tonnes de
régimes ont pu être annoncées en Malaisie, de telles valeurs ne sont atteintes
que pour des années exceptionnelles (SOH, 1990). Dans ce pays, les plantations
commerciales produisent 4,5 tonnes d'huile de palme et 0,5 d'huile de palmiste
dans de bonnes conditions de culture (RAJANAIDU et al., 1995). Il reste donc un
fort potentiel de progression dans le domaine de l'amélioration génétique de la
productivité.
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LA SÉLECTION POUR LA TOLËRANCE À LA FUSARIOSE

La fusariose du palmier à huile provoque des dégâts considérables en Afrique
de l'Ouest et du Centre, depuis la Côte d'Ivoire jusqu'au Zaïre . Elle a été
signalée récemment au Brésil. L'existence de génotypes tolérants a conduit les
centres de recherche en Côte d'Ivoire, au Nigeria (RAJAGOPALAN et el., 1978) et
au Zaïre (DE FRANQUEVILLE, 1984) à mettre en œuvre des programmes de sélec
tion fondés sur l'évaluation du comportement en champ et sur les tests pré
coces d'inoculation. Le progrès réalisé depuis 1960 peut se mesurer soit par
l'évolution du taux de la maladie rapporté à des témoins dans les tests pré
coces, soit par l'observation du taux de fusariose en champ dans une planta
tion située dans une zone très affectée par la maladie.

Dans les tests d'inoculation en pépinière réalisés en Côte d'Ivoire, un certain
nombre de croisements témoins sont systématiquement plantés dans les diffé
rentes séries. Le taux de plants affectés, pondéré par le résultat moyen des
témoins, constitue l'indice de sensibilité à la maladie. Cet indice, qui était de
110 en 1960, est inférieur à 80 depuis 1990 et continue de diminuer.

Dans la plantation expérimentale de Dabou en Côte d'Ivoire (3500 hectares)
située dans une zone très affectée par la maladie, les plantations ont été réali
sées à partir de 1970 avec du matériel végétal sélectionné en pépinière pour sa
bonne tolérance à la fusariose. Au champ, la fréquence de la maladie est
passée de 20 % sur des cultures plantées entre 1964 et 1967 à 10 % sur les
plantations de la période 1968-1975 et à moins de 2,5 % sur les cultures les
plus récentes (DE FRANQUEVILLE et RENARD, 1990). Ces résultats sont d'autant
plus significatifs qu'il s'agit de la replantation de parcelles infestées: l'ino
culum naturel est beaucoup plus important qu'en première génération et induit
une mortalité précoce des arbres sensibles (dans les 3 à 4 premières années),
alors que la mortalité apparaît plus tardivement en première génération. Par
ailleurs, avec le matériel tolérant, on observe plus fréquemment des cas de
« rémission» : 20 % de rémissions étaient signalées avant 1970 et 90 à 95 %
sur les cultures postérieures à 1980. Ici encore, le clonage permet d'exploiter
la variabilité intracroisement et d'identifier des génotypes supérieurs aux
meilleurs croisements disponibles (DE FRANQUEVILLE et el., 1995; tableau 4).

LA RËDUCTION DE LA VITESSE DE CROISSANCE EN HAUTEUR

La courbe de croissance en hauteur du stipe du palmier a la forme d'une sig
moïde : le stipe commence à s'élever vers 3 ans, sa vitesse de croissance
atteint un maximum, puis diminue très progressivement à partir de 10 à 15 ans
(JACQUEMARD et BAUDOUIN, 1987). L'équation de cette courbe permet d'estimer
la vitesse de croissance à ne pas dépasser si l'on souhaite une durée d'exploita
tion donnée, en prenant en compte différents facteurs dont la hauteur maxi
male pour une récolte économique des régimes. Cette vitesse de croissance
maximale a été estimée à environ 50 centimètres par an entre 6 et 9 ans sur la
station de La Mé en Côte d'Ivoire.
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Une très forte pression de sélection a été exercée pour la sortie variétale cor
respondant au premier cycle de sélection récurrente réciproque, dans lequel la
vitesse de croissance en hauteur du stipe des descendances en test variait de
36 à 76 centimètres par an (GASCON et al ., 1981) . La plupart des parents du
groupe B des provenances Yangambi et Nigeria ont été éliminés et l'essentiel
de la production de semences a été réalisé avec des parents de la provenance
La Mé. Il en a été de même pour le cycle suivant. La bonne héritabilité du
caractère permet d'appliquer une pression de sélection pour le choix des géni
teurs pisifera utilisés pour la production de semences (GASCON et al ., 1981 ;
jACQUEMARD et DURAND-GASSELIN, 1992). La vitesse de croissance des variétés
actuellement commercialisées est en moyenne de 40 à 50 centimètres par an.
Leur homogénéité a été également améliorée: la variance intravariétale a été
réduite d'environ 30 % entre les variétés commercialisées à l'issue du premier
cycle et les var iétés commercialisées au terme du second.

En Malaisie, ce problème s'est également posé puisque la population africaine
utilisée (Avros) avait une vitesse de croissance élevée, de l'ordre de 70 à
80 centimètres par an pour certaines descendances. Une des solutions adop
tées a été d'employer un matériel dérivé d'un Deli dura à croissance lente: le
Dumpy. On est ainsi parvenu à une réduction de 20 % de la vitesse de crois
sance (SOH, 1981). Le recours aux ressources génétiques, en particulier au
matériel collecté au Nigeria, est aussi envisagé (RAJANAIDU et al., 1995).

LA FLUIDITÉ DE L'HUILE DE PALME

L'huile de palme est semi-concrète, mais sa richesse en acides gras insaturés,
et donc sa fluidité, varie selon les or igines (NOIRET et WUIDART, 1976). La
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teneur en acides gras insaturés des croisements testés au cours du premier
cycle de sélection récurrente réciproque variait de 45 % à 57 % avec une diffé
rence très nette entre les deux principaux types de croisements testés: elle
était de 52,6 % en moyenne pour les croisements Deli x La Mé contre 48,8 %
pour les croisements Deli x Yangambi. La meilleure fluidité de l'huile des croi
sements Deli x La Mé a été l'un des critères de choix de ce matériel pour la
diffusion variétale . Les variétés commercialisées à l'issue du second cycle
ont une teneur moyenne en acides gras insaturés de 54,2 % et un indice d'iode
de 56,3, ce qui correspond à la limite supérieure actuellement admise pour
l'huile de palme.

La multiplication
et la diffusion des cu Itivars
La multiplication et la diffusion des variétés commerciales sont assurées par les
organismes qui réalisent la création variétale. Ces variétés sont essentiellement
des hybrides produits par fécondation artificielle, commercialisés sous forme de
graines ou de plants. Depuis quelques années, des clones obtenus par culture
in vitro sont diffusés sous forme de plants.

La production de semences

Dans le cas de la sélection récurrente réciproque, la méthode de production
consiste à reproduire les meilleurs hybrides testés en utilisant comme géni
teurs les descendants des parents obtenus par autofécondation, de façon à
produire une grande quantité de semences correspondant à chaque hybride
sélectionné (GASCON et el ., 1981 ; JACQUEMARD et al., 1981 ; figure 1). Les
caractéristiques de chaque variété commerciale sont ainsi bien connues. Elles
sont au moins égales à celles de l'hybride sélectionné correspondant - en
fait, elles sont légèrement supérieures en raison d'une sélection phénotypique
sur les géniteurs . Les tests de descendance réalisés dans le cadre du réseau
auquel participe le CIRAD sont répartis sur des sites très diversifiés couvrant
l'ensemble de la zone de culture - Afrique, Asie du Sud-Est et Amérique
latine. Ils permettent de connaître les caractéristiques des variétés commer
ciales dans des environnements variés . Au vu de ces résultats, les seules inter
actions entre le génotype et le milieu mises en évidence - en dehors des
cas de maladie ou de conditions très particulières du milieu telles qu'un
déficit hydrique extrême - sont relatives à un effet d'échelle et traduisent
une dépendance entre la variance entre les traitements et la moyenne, sans
remettre en cause le classement des traitements . On peut donc préconiser les
même types de matériels dans une très large gamme d'environnements.
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Cette stratégie d'amélioration comporte un certain nombre de contraintes pour
valoriser rapidement le progrès réalisé. En effet, les surfaces qu'elle exige
empêchent de planter toutes les autofécondations relatives aux tests de descen
dance en même temps que les tests, alors que seulement 10 à 15 % de celles
ci seront utilisées . Par ailleurs, les tests relatifs à un parent sont souvent plantés
dans différents lieux, et sur plusieurs années, si bien que les résultats sont, en
moyenne, valorisés quinze ans après la mise en place des tests, soit 5 ans après
obtention des résultats définitifs. Le progrès est diffusé en deux étapes: on
exploite d'abord les bonnes aptitudes générales à la combinaison, puis les
mei Ileures aptitudes spécifiques. En effet, on peut uti liser les géniteurs dura dès
l'âge de 6 ans alors qu'il faut souvent attendre que les géniteurs pisifera attei
gnent 10 ans et plus pour en obtenir du pollen en quantité suffisante . Le pro
gramme de production évolue donc constamment en fonction des résultats des
tests de descendances hybrides et des géniteurs utilisables et le fait que cette
évolution soit liée au renouvellement continu des autofécondations parentales
expl ique que la diffusion variétale soit assurée par les centres de création.

Fondée sur l'exploitation des valeurs génétiques additives, la sélection fami 
liale et individuelle, FIPS, des sélectionneurs malais pose moins de problèmes
pour la production de semences, dans la mesure où l'on ne cherche pas à
reproduire une combinaison particulière. Dura Deli et pisifera africains sont
choisis indépendamment dans des familles performantes, les uns sur leur
valeur propre, les autres à partir d'un test de descendance (RAO et BILAL, 1995).

Les techniques de production des semences ont été normalisées par l'IRHO
dans les années 60 : ensachage des inflorescences, conservation du pollen,
pollinisation, préparation et stockage des semences, contrôles de qualité et de
légitimité (BENARD et MALINGRAUX, 1965 ; BENARD et NOIRET, 1970 ; JACQUEMARD
et DURAND-GASSELIN, 1992). Il faut en moyenne 10 hectares de plantation pour
produire un million de semences . Les installations et les équipements sont
modestes et l'essentiel du coût direct de production est constitué par la main
d'œuvre (45 %) et les frais généraux (40 %).

En l'absence des principaux insectes pollinisateurs du palmier à huile, les spé
cifications techniques étaient moins strictes en Malaisie. Cependant, l'intro
duction d'Elaeidobius kamerunicus en 1983, s'il a eu un effet très positif sur les
rendements, a également entraîné la production de semences partiellement
illégitimes. Depuis les années 90, des normes plus rigoureuses sont recom
mandées dans tous les pays.

La production de matériel clonai

En dépit des difficultés inhérentes à la mise en œuvre d'une technique avancée
comme l'embryogenèse somatique in vitro, les résultats expérimentaux ouvrent
des perspectives attrayantes (BAUDOUIN et DURAND-GASSELIN, 1991 ; LE GUEN et al.,
1991 a). Ils confirment le bien-fondé des méthodes de choix d'individus d'élite

526



L'amélioration des plantes tropicales

retenues, qu i reposent sur la sélection des meilleurs indivi dus des meilleures
familles (MEUNIER et el., 1988), en tenant compte des variations locales de l'envi
ronn ement au niveau de la parcell e (BAUDOUIN et el., 1987), éventuel lement à
l' aide d'un index de sélection opt imi sé (BAU DOU IN et el., 1994 ).

Les perspectives de l'amélioration
L'histo ire de l' améli oration du palmier à hu ile se pour suit. Les difficultés l iées
au caractère pérenne de la plante n'ont pas empêché l' améli oration génétique
de pro gresser à un rythme soutenu, en s'a ppuyant sur un secteur industriel
prospère et dynamique. Il reste cependant de nombreux défi s à relever. Le ren
dement maximal poten tiel de la culture est loin d' être atteint et la mécanisa
tion demeure difficil e. L' avenir de la culture passe par une cro issance de la
pro ductio n à l'h ectare, en part iculi er dans les pays où le coû t de la main
d'œuvre tend à croître. Il réside aussi dans le renfor cement de la tol érance
enve rs les stress abiot iques et b io tiques, notamment les maladies , dans le
maintien de la croissance en hauteur et de l'en com brement dans des limites
raisonn abl es, dan s la simpl if ica tio n des pr océdu res de récolte, entre autres
grâce à des variétés à fruit non déhiscent.

Répondre à ces objectifs suppose une bo nne exp loi tatio n de la va riabi l ité
génét iq ue disponi ble par les méthodes classiques d' intercroisem ent et de
sélection, que viendront étayer des techniques avancées tell es que le clo nage
et la sélecti on assistée par marqueurs. On peut ains i espérer ob tenir des résul
tats dans des délais raisonn ables.
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Les riz

Mi chel Jacquot, Guy Clément, Al ain Ghesquière,
Jean-Christophe Glaszmann,
Emmanuel Guiderdoni , Did ier Tharreau

L es cultures de riz couvrent env iron 150 millions d' hectares. Près de 90 %
de ces surfaces se trouvent en Asie; les 10 % restant se répar tissent sur tou s les
autres continents.

Le riz est une plante de cl imats chauds, bien que sa culture s'étende ju squ'à
des latitu des de 40 ° et même 50° nord , en Chi ne, et, en région s trop icales,
ju squ'à des alti tudes de 2000 mètres, vo ire 2500 mètres, au Népal. Le riz est,
d'autr e part, adap té à la cu lture aquatique, mais toutes les varié tés peuvent
cro ît re sur un sol sub mergé ou sur un sol drainé, une varié té do nnée étant plus
adaptée à l'une ou à l' autre de ces conditions de culture .

En fon cti on de l'al imentation hydrique, on distingue plusieurs types de rizi
culture (figure 1). Lorsqu 'il ya submersion, la rizi cultu re est dite irri guée s'il y a
contrôl e de l'eau et ino ndée dans le cas contraire. Lorsqu' il n'y a pas submersion
pend ant la culture et qu'i l existe une nappe phréatique proche de la surface du
sol , la ri zi culture est di te p luv ia le sur napp e ; si cette nappe phréatique est
absente, on parlera de culture plu viale stric te - les condi tio ns de culture du riz
dans ce dernier cas sont simi laires à celles des autres céréales. La culture irr iguée
représente 55 % des surfaces rizicoles dans le monde, la culture inondée, 33 %
et la cultu re pluvia le, 12 %. La répartition des types de rizic ulture di ffère selon
les régions : 90 % des surfaces rizi col es sont submergées pendant la cul ture en
Asie, con tre seulement 40 % en Amériqu e latine et en Afrique de l'Ou est.
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Figure 1. Types de riziculture en {onction de l'alimentation hydrique.

Il est vraisemblabl e que, dès la domesti cation de la plante , la rizi culture s'est
développée là où le sol est naturellement fertile et peu envahi par les adven
tices : d'une part en zone inondable, d'aut re part en zon e de forêt après défri che.
Dans beaucoup de régions tropi cales, la rizi culture inondée et la rizi culture plu
viale sur défriche de forêt sont encore aujourd 'hu i pratiquées dans des systèmes
de culture extensifs sans intrants ou avec peu d' int rants. Les systèmes de culture
se sont toutefois largement diversifiés et intensifi és grâce à la sélecti on progres
sive des variétés et à l'évoluti on des techniques de culture, en parti cul ier la rnaî
trise de l'eau , la fertili sation, la lutte contre les adventices et la mécanisation. La
rizi culture inond ée reste fréquente le long des fleuves dont les crues sont plus ou
moins fortes . La riziculture dite flottante est un cas parti culi er de riz iculture
inondée que l'on rencontre dans les zones où les crues atteignent 4 à 5 mètres,
les tiges de riz s'all ongent alors en conséquence. En revanche, la riz icultu re irri
guée intensive s'est fortement développée dans les plaines, sur des terrasses amé
nagées au flanc des co ll ines ainsi qu'au voisinage de la mer, quand il est pos
sible de dessaler les terres pendant la saison de culture (plan che XXII, 1). La
riziculture plu vial e a el le aussi évolué. Aux systèmes de culture it inérants sur
défriche de forêt, devenus de mo ins en moin s compatib les avec l' augmentation
de la pre ssion démographique, se sont substi tués de nouveaux systèmes de
culture: culture en ouverture de pâturage, culture intercalaire pendant les pre
mières années qui suivent des plantations d'arbres, systèmes de culture fixés, où
le riz pluvial entre en rotation avec d'autres plantes annuel les. Cette di versité
des modes de culture permet des adaptations en fonction des conditions socio
économiques de la produ ction (POISSON , 1996).

Deux espèces de riz sont cultivées. L'une, Oryza sativa L. , originaire d'As ie, a
aujo urd'hu i une ai re de répartition mondiale. L'autr e, O. glaberrima Steud.,
orig inaire d'Afrique de l'Ouest, est demeurée restreinte à cette région. Ces
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deux espèces se distinguent nettement l'une de l'autre par quelqu es caractères
morphologiques, comme la forme du grain, la morphologie de la pl antule, la
ramification de la panicule et, surtout, la form e de la ligul e. Cette languette
que les feuilles des poacées portent à la joncti on du limbe et de la gaine est
pointue chez O. sativa, courte et tronquée chez 0. glaberrima.

Les rendements du riz sont généralement donn és en poids de grains paddy
- grains non décortiqués, avec leurs glumes et leurs glume lles. Le décorti
cage donne le riz cargo, ou riz complet. Le riz blan chi - auquel on a retiré
le péri carpe et le germe - est le riz habitu ell ement utilisé pour la co nsom
mati on. Un kilo de riz paddy donne env iron 650 grammes de riz bl anchi
(grains entiers et bri sures).

Les rendements varient selon les conditions de culture: de 1 à 10 tonn es par hec
tare en culture avec submersion, de 1 à 5 tonnes par hectare en rizicultu re plu 
via le. Ces rendements concernent l'espèce asiatique. Ceux de l' espèce africaine,
qu i a été peu soumise à la sélection variétale, dépassent rarement 3 tonnes par
hectare. La produ ction mondiale étant de 550 milli ons de tonn es de paddy, le
rendement moyen est de l'ordre de 3,5 tonnes par hectare.

La plus grande partie du riz récolté est con somm ée localement. Les échanges
commerciaux internationau x portent sur moins de 5 % de la product ion. Les
princ ip aux pays exportateurs sont la Thaïl and e et les Etats-Uni s. Les pays
impo rtateurs se situent surtout en Afrique subsaharienne et au Moyen-O rient.

Pour plu s de la moitié de la population mond iale, le riz constitue l' aliment de
base. La co nsommatio n annuelle de riz bl anch i par habitant varie selon les
régions: elle est d'environ 200 kilos en Myanmar, de 100 kilos en Chine, de
50 ki los au Brésil et de 5 kil os en France. D'autre part, chaqu e région a ses
préférences de qualité en termes de forme, de comportement à la cuisson et de
parfum du grain, ainsi que ses méthodes de préparation culinaire. Un e partie
des grains récoltés est transformée en pâtes, gâteaux et autres produi ts ou uti
lisée pour la producti on de bo issons alcoo lisées.

Les sous-produi ts du blanch iment - le son et les germes - sont util isés com me
nourriture pour le bétail ou pour l'extraction de vitami nes à usage pharmaceu
tique. Les sous-produits du décorti cage - les ball es - sont employés pour la
fabrication de matéri aux de construction, en tant que combustib le ou encore
comme source de sili ce à des fins industrielles. Les paill es de riz, lorsqu'ell es ne
sont pas brûlées ou enfou ies, servent de compl ément fourrager et de liti ère pour
le bétail ou de substrat pour la production de champignons comestib les.

Chaq ue pays rizi col e a son pr op re di spositi f de recherche. Les recherch es
condui tes dans certains pays ont eu dans le passé ou ont aujourd 'h ui encor e
un impact non seulement national, mai s aussi région al ou int ernation al ; c'est
le cas des Etats-Uni s, du Japon, de la Chin e, de l' Inde, du Brésil, de l'Ital ie.. .

Q uatre centres du Groupe consultatif pour la recherche agronomique interna
tionale (GCRAI) sont mandatés pour mener des recherches sur le riz : l 'I RRI
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(International Rice Research lnstitute) aux Philippines, à l'échelle mondiale et
plus spécialement pour l'Asie, le ClAT (Centre Internacional de Agricultura
Tropical) en Colombie, pour l'Amérique latine, l'ADRAO (Association pour le
développement de la riziculture en Afrique de l'Ouest) en Côte d'Ivoire, pour
l'Afrique de l'Ouest, et l'IPGRI (International Plant Genetic Resources lnsti
tute), dans le domaine des ressources génétiques. De son côté, la FAO (Food
and Agriculture Organization of the United Nations) joue un rôle incitatif pour
la recherche rizicole.

Pour sa part, la France mobilise pour l'am élioration variétale du riz une trentaine
de chercheurs, principalement du CIRAD et de l'ORSTOM. Cette recherche a
un double obj ectif. A l'échelle nationale, elle intéresse la riziculture irriguée en
Camargue '(25000 hectares), où le Centre français du riz (CFR) assure un rôle de
coordination, et la rizi culture en Guyane (3500 hectares portant deux cultures
par an). Sur le plan intern ational, elle s'inscrit dans le cadre d'a ccords de coopé
ration avec des pays tropicaux d'Afrique, d'Amérique latine et d'Asie et avec les
centres internationaux de recherche agronomique, ainsi que dans le cadre de
réseaux comme le réseau de recherche pour le riz sous climat méditerranéen
créé par la FAO.

L'organisation évolutive
Les classific ations des riz et les hypothèses quant aux origines des riz cultivés
ont été nombreuses au cours de ce siècle. Les connaissances acquises ont fourni
les bases de révisions et de clarifications réalisées grâce aux outils mod ernes.

La diversité des formes cultivées

Les variétés de riz présent ent une grande diversité. Afin de structurer cett e
diversité, les généticiens ont utilisé les caractères morphologiques, observé le
comportement en croisement, analy sé les distance s génétiques. Ces travaux ont
été entrepris à partir de 1920 par des chercheurs japonais. Ils ont été poursuivis
dans les années 60 par l' 1RRI , puis dans les années 80 par des chercheurs du
ClRAD et de l'ORSTOM. Les résultats de ces travau x s'avèrent très importants
pour une conduite raisonnée des programmes de sélection variét ale.

LA BIOLOGIE DE LA PLANTE

La mise en place de la culture s'effectue par semis direct ou par repiquage de
plants issus de pépini ère. Le repiqu age, techn ique réserv ée aux sols sub
mergés, permet une installation plus hâtive de la culture et facilite le désher
bage, mais il est coûteux et provoque un stress dans la plante, c'est pourquoi il
est de moins en moins pratiqué.
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Le tall age du riz est mod éré à abondant selon les vari étés. La hauteur de la
plante, maximal e peu après l'épiaison, est d'environ 1,4 mètre chez les variétés
traditi onn elles . Pour les variétés modernes, el le est vo isine de 0,9 mètre en
culture irriguée et de 1,2 mètre en culture pluviale. Le riz est une plante de jours
courts. Beaucoup de variétés traditionnell es de riziculture inondée - et aussi, s'il
s'agit de l' espèce africaine, de rizicul ture pluvial e - sont sensibles à très sen
sibles à la photopériode. Les variétés modernes sont en général insensibles ou
peu sensib les à la photopériode. La durée entre l' initi ation florale et l'épiaison et
la durée de l'épiaison à la maturité sont presque constantes d'un e variété à l'autre
dans un lieu donné: chacune est d'envi ron 30 jours sous climat tropi cal et de
45 jours sous cl imat méditerranéen. Les variétés insensibles à la photopériode ont
une période végétative de base précédant l'initiation paniculaire plu s ou moins
longue : la durée totale de leur cycle varie ainsi, sous clim at tropical, d'environ
90 jours pour les variétés précoces à 150 jours pour les variétés tardives.

L'inflorescence est une pani cul e dont les ultimes ramif icatio ns, les péd icell es,
portent des épill ets (planche XXII, 2). Un épill et porte trois fleurs dont deux
avortent. Cell e qui reste, ferti le, com porte deux glumes co urtes, deux glu
mell es form ant un habit acle fermé pour le caryopse, un pisti l avec deux stig
mates plumeux et six étamines. La glumelle inférieure peut porter une barb e
plus ou moins lon gue. Le péricarpe du caryopse est incolore ou col oré (rouge
mais aussi ambré, noir .. .). Les feui lles et les glum ell es sont pil euses ou glabres.

Les riz cultivés sont d ipl oïdes, avec 2n = 24 chromosomes. Ils sont autogames,
mais des al lofécondations naturelles peuvent se produire.

LES TYPES MORPHO LO GIQU ES

Les coll ectes de riz dans les régions de culture ont permi s d'estimer à env iron
100000 le nombre de vari étés cultivées - une grande part ie d'entre elles est
conservée à l'IRRI et dans les co l lections nationales. Ce nombre traduit une
fo rte d ive rsité morphogénétique. Ces variétés peuvent en fait être cl assées
selon quelques grands type s sur la base de l'association de caractères.

Ainsi, chez 0. sativa, on recon naît tro is grands types morph ol ogiques (MATSUO,
1952 ; CHANG et BARDENAS, 1965 ; JACQUOT et ARNAUD, 1979 ; pl anche XXII, 3).

Le type indica se caractérise par un tall age fort, des feui l les étro ites, des racines
fines et un grain effi lé. Les variétés de ce type sont celles de culture aquatique
dans les régions tropicales de basse altitude (in férieure à 1 200 mètres).

Le type japonica se distingue par un tal lage moyen, des feui l les étroites, des
racin es fi nes et un grain arrondi. Ce type est celu i des vari étés de cultu re aqua
tique en régions tempérées et en régions tropi cales d' alt itude élevée.

Le type javanica se définit par un tall age faib le, des feuill es larges, des racine s
épaisses et profondes et un grain lon g et large. Il s'agit des variétés de culture
pluvia le en région s tropi cales et aussi des vari étés de culture aquatique aux
Etats-Unis.
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O n reconnaît aussi parmi les varié tés d' O. glaberrima une adaptat ion écol o
gique à la rizi culture inondée ou à la riz iculture pluviale, mais la distinctio n
morphologiqu e est moins nett e que chez l'espèce asiatique (BEZANÇON, 1993).

LES GROUPES GÉNÉTIQUES

Le comportement en cro isement confirme, en partie, la c lassificatio n morpho
logique (O KA, 1958). Les descendan ces de cro isement entre O. sativa et
O. glaberrima sont stéri les; les croise ments de retour sont tout efoi s possib les.
Au sein de l'espèce O. sativa, les variétés d'un même type s'intercroisent aisé
ment. Les descendances de cro isement entre des variétés du type indica et des
variétés des types japonica ou javanica présentent fréquemment des stérili tés
part ielles, des déficit s de recombinaison et des retours vers les types parentaux.
En revanche, les descendan ces de croisement entre des variétés du type japo
nica et des vari étés du type javanica se recombinent plus aisément.

Les analyses par isoenzym es ont apporté une clari ficati on, confirm ée par les
analyses au moyen de marqueurs molécul ai res (SECOND, 198 2 ; GLASZMANN,
1987; figure 2).

Figure 2. Représentation se lon le premier plan de l'analyse factorielle de co rrespo n
dan ces, appliquée à la variation isoenzymatique, de 1688 variétés de riz représentati ves
de l'espèce asiatique O. sativa. d'après GLASZMANN (7987).
Groupe 1 : la plupart des variétés indi ca (900) ; groupe 2 : les variétés Aus et Boro d'Inde
(724) ; groupes 3 et 4 : des variétés flottantes du Bangladesh (6 et Il ) ; groupe 5 : les
variétés Basmati et Sadri du Pakistan et d'Iran (706) ; group e 6 : les variétés japoni ca et
javanica (451). Les po ints isolés corresponde nt à 90 variétés en position intermédiaire.
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0. saliva com prend deux groupes prin cipaux: le groupe indice, qui rassembl e
la majorité des vari étés de type morphologique indice, et le groupe j aponica
« au sens large », qu i compre nd la plu part des variétés des types morphol o
giques j apo nica et ja vanica, que l'on tend ainsi à dénommer japonica tem
péré, po ur le premier, et j aponica trop ical, pour le second.

Certaines variétés de type morphologique indica formen t des groupes à part.
Ain si, les varié tés Aus de l'I nde sont proches du groupe génétique indi ca et les
variétés Basmati du Pakistan du groupe japonica.

L'espèce O. glaberri ma se distingue nettement de l' espèce O. sal iva, tout en
présentant une rich esse al lélique plus faible.

Les deux formes qu e l' on peut considérer co mme les plus ancestrales des
groupes O. saliva indica et 0. sali va j aponica et l'espèce O . gl aberrima sont
génétiquement à peu près équidistantes.

Le genre Oryza et l'origine des form es cultivées

LE GENRE ORYZA

La classificati on du genre O ryza établie par TATEOKA (1963) identifia it 22 espèces
de riz. Les travaux de taxonomi e expérimentale et les observations écologiques
(SECOND, 1985, pour revu e) permettent de considérer dans ce genre quatre
groupes d'espèces - Saliva, Letiîolie, Meyeriana et Ridleyi - et deux espèces
isolées, 0. brachy antha et 0. schlechteri. Les groupes Saliva et Lalifolia ont une
distributio n pantrop ica le et consti tuent les Eu-Oryza. Entre ces deux groupes
d'espèces, i l est possibl e d'o bteni r des hybrides artificiel s. Ceux-ci ont permis
d' identifier des génomes différents à partir des appariements chromosomiques
observés en FI (N AYAR, 1973) : le génome A pour le groupe Saliva, dont les
espèces sont toutes dipl oïdes (Zn = 24) et qui comprend les deux espèces
cultivées, 0. saliva et 0. glaberri ma ; les génomes B, C, D et E pour le groupe
Letitolie, qui rassemb le des espèces diploïdes (Zn = 24) ainsi que des espèces
tétraploïdes BBCC et CCDD (Zn = 48).

Le groupe Lal ifolia comprend des espèces autogam es, généralement pérennes
et plutôt ombrophi les. Elles se rencontrent le plus souvent dans les zones inon
dées ou forestiè res sous fo rme de petites population s. O. pun ctete est une
espèce africaine avec des forme s diploïdes (génome BB) et d'a utres tétrapl oïdes
(génom e BBCCl. 0. officinal is (génome CC) constitue une espèce complexe
très largement représentée en Asie et en Chine du Sud. L'espèce O. minuta
(génome BBCC) est limitée aux Philippin es. L' espèce 0. eichingeri (génome
CC) est présente en Afrique de l'Est. O. auslral iensis (génome EE) est le seul
représentant du groupe en Australie: il s'agit d'une form e annuelle dont l'an a
lyse par marqueurs a ju stifié l'inclu sion dans ce groupe multispécifiqu e. Enfin ,
plusieurs espèces tétraploïdes de génome CCDD - O . grendiglumis, O . alta,
O. latifolia - sont présentes en Am érique du Sud. L'existence hypothétique
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d'un génome DD à l'état diploïde et l'origine sud-américaine des formes tétra
ploïdes CCDD restent encore à préciser.

Les espèces sauvages du groupe Sativa se rencontrent plutôt dans les zones de
savane, où elles peuvent former des populations importantes, mai s aussi dans
les rizières comme adventices. L'espèce sauvage 0. rufipogon correspond typi
quem ent à une espèce complexe avec différentes form es biologiqu es et géogra
phiques. En Asie, en Amérique et en Australie, un continuum de formes, des
annuelles autogames jusqu 'aux pérennes allogames, constitue l' axe principal de
différenciation morphologique (MORISHIMA et al., 1984). A l'inverse, en Afriqu e,
on trouve deux form es extrêmes de ce continuum qui correspondent au con cept
biologique d'espèce : 0. breviligulata, espèce annuelle et autogame, et O . lon
gistami nata, espèce pérenne et alloga me.

L'utili sation de marqueurs génétiques neutres éclaire les relations phylogéné
tiqu es entre les di fférentes espèces des groupes Sativa et Latifolia (DALLy et
SECOND, 1990 ; WANG et al., 1991 ; SECOND et WANG, 1992) . La confrontation
des données génét iques de divergence avec les donn ées pa léoc li ma tiques
perm et d'en v isager les voi es possible s de mi gration , dans le temps et dans
l'espace, qui ont conduit à la di stribution pantropi cale actu ell e des espèces
(SECOND, 1985).

A partir d'une ori gine asiatique de l'an cêtre du genre Oryza, une évo lutio n
remarquabl ement paral lèle est observée entre les génomes, pour le groupe
Latifolia, et entre les espèces, pour le groupe Sativa, en fon ction des mêmes
barrières géographiques ou climatiques : mi gration et isol ement d'O . austra
liens is et de la form e océanienn e d'O. rufipogon sur le continent austral ien ;
mi gration en Afrique des form es à l'or igine du génome BB (O. punctata) et
des formes à l 'ori gin e des espèce s O. breviligulata et O . longistaminata ;
divergence des form es chinoises et des formes non chino ises d'O. rufipogon
asiatiq ue l iée à la barrière himalayenne ; divergence probab lement simi lai re
de formes d' o. officinalis. En Afrique, ce sont les modifications cl imatiques
entraînant des mi grations différentiell es dans le temps des form es sauv ages
origi nel les, assoc iées aux adaptatio ns éco logiques plu s stric tes, qui exp liquent
la compartim entati on plu s forte entre les form es autogames (0. breviligulata)
et les form es al logames (0. longistaminata). Ainsi, les formes annuelles afri
caines n'ont pas évo lué à partir des form es pérennes africaines mais trouvent
leur origine dans de nouvelles introductio ns en provenance d'Asie. La pré
sence des riz sauvage s en Am érique trop icale serai t récente à l' échell e de
l'évolution.

LA DOMESTICATION DES RIZ

Selon les données fourn ies par les marqueurs isoenzymatiques, la dom estica
tion du riz cultivé asiatique s'est effectuée à partir de deu x lignées diver
gentes d'O. rufipogon, en Chine du Nord et en Asie du Sud (fig ure 3). Si les
éléments archéo log iques ne manquent pas pou r attester la présence de riz
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Figure 3. Relations ph ylogénétiques des deux espèces de riz cultivé, d'après SECOND (7986) . Les flèches simples ( ~ ) indiquent une
descendance directe ; les flèches doubles (~ ~) indique nt l'introgression par hybridation et rétrocto isem ents. qui semble exister
entre toutes les formes ou espèces sympatriques, sauf, peut- être, entre O . longistaminata et O . brevi ligu lata, deu x espè ces séparées par des
barrières reproductives particulièrement développée s.
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cultivé en Chine il y a au moins 6 000 ans, ils sont en revanche plus rares ou
beaucoup plus récents en Asie du Sud et en Inde. Néanmoins, la présence de
form es annu elles typiques d'o. rufipogon dans l'ouest de l'Inde perm et d'y
situ er aussi un centre de dom estic ation. Ce schéma peut rendre compte de la
très forte structurat ion de la diversité génétique d'O. sati va en deux groupes
vari étaux, indica et j aponica, analogues à des sous-espèces (SECOND et GHES
QUIERE, 1995). Les deu x dom esti cations indépend antes du riz cultivé asia
tiqu e associées aux introgressions réciproqu es entre formes cult ivées ou entre
form es culti vées et formes sauvages à la suite de la migration des var iétés
sont vraisemblab le me nt à l ' origin e de la très grand e d iversité génét ique
d'O. sativa .

L'analyse des marqueurs isoenzymatiques a également permis de préci ser l'ori
gine de l' espèce culti vée africaine O. glaberrima : cette espèce est sans ambi
guïté issue de la dom esticati on de l' espèce sauvage O. breviligulata (figur e 3).
La domesti cation d' 0. glab errima se situerait en Afrique de l'Ouest, où l'on
observe des zones de div ersifi cation génétique - ancie n delta du Ni ger au
M ali, Guinée, sud du Sénégal.

LA D ISPERSION GÉO GRAPHIQUE

La culture du riz d'origine asiatique s'est progressivement répandue en Asie,
pour atteindre le Japon , les Philippines et l'Indonésie il y a environ 3 000 ans.
Elle a gagné le Moyen-Ori ent avant notre ère et l'Egypte vers le ve siècle. Elle
est attestée dans le sud de l'Europe vers le xv" siècle et dans le sud de la Russie
au XVIIIe siècl e. Elle a été intr oduite en Amérique tropicale vers le XVIe siècle et
aux Etats-Unis au XVIIe siècle (ARRAUDEAU, à paraître, pour revue). Madagascar
a connu, au cours des premiers siècles de notr e ère, plu sieurs vagues d'intro
ducti on de riz par des immigrants qui venaient d irectement d'Indonésie ou qui
avaient transité par l'Inde.

La cuIture d'O. glaberrima s'est étendu e en Afrique subsaharienne (PORTERES,
1950). Puis, à part ir du XVIe siècle, des riz de l' espèce O. sativa ont été intro
du its le long des côtes de l'Afrique de l'Est et de l'Afrique de l'Ouest par les
nav igateurs et se sont propagés dans toute l'Afrique tropicale . Aujourd'hui,
l'espèce africa ine est encore cultivée dans des systèmes de produ ction tradi
ti onnels, mais elle est de plu s en plu s supplantée par l' espèce asiatique.

LES FLUX DE GÈN ES

A l'intérieur de l'ensemble des Eu-Oryza, tous les croisements interspécifiques
ou intersubspécifiques sont réalisables, grâce éventue lle me nt au sauvetage
d' embryons par la culture in vitro. Ils peuvent être suiv is de rétroc roisements
en vue de l'introgression de caractères d'intérêt agronomi que. Il n'en va pas de
même dans les pro cessus naturels, où les barri ères reproductives sont plu s ou
moins eff icaces selon les cas. Aucun hybride naturel entre des représentants
des groupes Sativa et Latifolia n'a été observé.

542



L'amélioration des plantes tropicales

Dans le groupe Setiv«, l'espèce 0. longistaminata est la moins compatible
avec les autres espèces, l'albumen des embryons hybrides se détériorant plus
ou moins rapidement sous l'effet de deux gènes létaux complémentaires (CHU
et OKA, 1970; GHESQUIERE, 1988).

Les hybridations avec 0. rufipogon ont joué un rôle important dans l'acquisi
tion d'une forte diversité génétique chez 0. sativa. Ces hybridations expliquent
sans doute aussi les formes intermédiaires annuelles-pérennes d'o. rufipogon
que l'on trouve aujourd'hui en condition d'adventices en Asie. En Afrique, les
formes adventices d'o. breviligulata introgressées d'o. glaberrima - il n'y a
pas ou peu de restriction aux flux de gènes entre ces deux espèces malgré une
occasionnelle faiblesse des plantes hybrides F] (CHU et OKA, 1972 ; BEZANÇON,
1993) - se distinguent des formes véritablement sauvages d'O. breviliguîet»,
qui ne se rencontrent que dans des mares temporaires éloignées des zones de
culture.

En revanche, entre 0. sativa et O. glaberrima les introgressions sont extrême
ment limitées bien que les deux espèces cultivées se trouvent très souvent en
situation sympatrique en Afrique de l'Ouest. Il n'y a pas de preuves que des
échanges génétiques importants aient eu lieu entre les deux espèces depuis
l'introduction d' 0. sativa en Afrique. Des gènes de stéri 1ité avec des interac
tions de nature sporogamétophytique semblent être le plus souvent à l'origine
de cette situation (SANO, 1985; PHAM et BOUGEROL, 1989; SANO et el., 1994;
GHESQUIERE et el., 1997b).

Chez 0. setive, il existe aussi des barrières reproductives entre les groupes
indica et japonica et différents modèles génétiques ont été proposés pour
rendre compte de la stérilité pollinique: gènes complémentaires gamétophy
tiques, sporogamétophytiques ou sporophytiques (OKA, 1974, pour revue).

L' amélioration variétale
Les sélectionneurs du riz utilisent aujourd'hui une large gamme de méthodes
d'amélioration variétale. Certaines d'entre elles se révèlent toutefois plus faci
lement applicables au groupe génétique indica, d'autres au groupe génétique
japonica de l'espèce 0. sativa. D'autre part, le riz présente à plusieurs titres
les caractéristiques d'une plante modèle pour d'autres plantes de la famille
des poacées.

Les types variétaux

Les variétés traditionnelles de riz sont des populations relativement homogènes
- pour le type de plante, la durée du cycle de culture et les caractéristiques du
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grain - constituées de plantes pour la plupart homozygotes. L'agriculteur retient ,
dans sa récolte, les pani cule s les plus conformes à sa variété et les plu s belles.

Les vari étés sélecti onnées et diffusées sont généralement des li gnées pur es.
Leurs avantages résident dans la conservation plus aisée de leur identité au
cours du temps et dans l'homogénéité du produit de récolte.

Les hybrides F, ont été développés en Chi ne à partir des années 70 à la suite
de la découverte de systèmes de stérilité mâle génocytoplasmique, ce qui a
conduit à des formul es à trois li gnées - la lign ée mâl e stéri le, sa l ignée main
teneuse et la lign ée restauratri ce de la fertil ité. Des systèmes de stéri lité mâle
induite soi t par des jours lon gs, soit par des températures élevées sont aussi uti
lisés. Les formules sont alors à deux ligné es et la producti on de semences doit
être réali sée dans un environnement favorable à l'expression de la stéril ité, à
l'inverse de l'environn ement de culture.

Les variétés hybrides F, sont réservées à des agric ultures organisées et maîtrisées
- aux cultures irri guées, en parti culier. Lesvariétés lign ées pures s'adressent en
revanche à des systèmes de culture diversifiés quant aux conditions d'alimenta
tion hydriqu e et au niveau d'intensif ication.

On di stingue aussi les vari étés selon la destination des grain s : utilisation
locale (p lats région aux), comm erce intern ational (avantages accordés aux
grains lon gs et fins , avec une bonne tenu e à la cuisson, et aux riz arom a
tiques), apti tude à la transform ation (étuvage, précui sson ... ).

Les objectifs de sélection

Les prin cipaux obj ectifs de sélectio n sont mentionn és dans le tableau 1. L'un
des obj ectifs prioritaires est l' adaptation de la plante au régime d'alimentation
hydrique de la culture. Les recherches dans ce domaine de la physi ologie du riz
(PUARD et al., 1989) méritent d'être approfo ndies pour réduire la part d'empi
risme dans la démarche du sélecti onneur à cet égard. Un e résistance var iétale
durable aux agressions parasitaires, nombreuses chez le riz, est également un
objectif majeur. Les qualités culinaires du grain sont également déterminantes.
Elles sont estimées d'après le taux d'amylose du grain blanchi , l'un des consti
tuants, avec l'amyl opect ine, de l' amid on du riz . Ce taux varie de 10 à 30 %
selon les variétés. O n recherche en général un taux d'amylose compris entre
20 et 25 %, sauf dans le cas parti culier des grains glutineux (gluant ou waxy) ,
où le grain est dépourvu d'amylose (J ACQUOT et sl., 199 2).

L'expérience du passé

L'améli or ation de la produ ct iv ité a d' abord été obtenue progres sivement en
région s temp érées, à partir des années 30. Dans le nord de l'Asie (J apon , Chine
du Nord...) et du bassin méditerranéen (Itali e, France... ), la sélection a été
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conduite dans le type japonica tempéré . Aux Etats-Unis, des croisements ont
été réalisés entre des variétés du type japonica tropical et des variétés du type
japonica tempéré, puis la sélection a porté sur l'amélioration des qualités du
grain, en particulier sa longueur et sa finesse. La possibilité de sélectionner des
variétés à grain long et fin dans le matériel génétique japonica a aussi été
exploitée avec succès à part ir des années 80 dans les pays à climat méditerra
néen - Italie, France, mais aussi Australie, Chili ... Le terme « Indica » utilisé
pour désigner ce type de grain dans les normes commerciales européennes est
donc malencontreux! Les variétés des régions tempérées ont aujourd 'hui une
taille d'environ 0,9 à 1 mètre et des rendements potentiels de 10 à 15 tonnes
par hectare.

Dans les régions tropicales, l'évolution des variétés a été différente. En culture
aquatique, les variétés traditionnelles, de type indice, ont une taille de 1,4 mètre.
Elles sont dans leur majorité photosensibles et ont un potentiel de rendement
limité à environ 5 tonnes par hectare. Après la seconde guerre mondiale, la pres
sion démographique en Asie commandait des variétés productives et aptes à la
double culture annuelle. La solution est venue de l'exploitation par l'IRRI, au
début des années 60, d'un mutant naturel demi-nain - de 0,8 à 0,9 mètre 
du type iridiee, dont l'intérêt venait d'être démontré à Taïwan. Elle a abouti à
la création de variétés demi-naines, dont la première a été IR8. Ces variétés ont
un potentiel de rendement de 10 tonnes par hectare. Elles ont été par la suite
améliorées pour leur résistance aux agressions parasitaires, leur précocité et les
qualités de leur grain. Elles ont été à la base de la révolution verte dans les
régions tropicales.

On a également tenté d'exploiter la variabilité offerte par les croisements inter
groupes, avec des résultats variables. En Asie, dans les années 50, un pro
gramme visant à associer les caractères d'adaptation des variétés indice et les
caractères de productivité des variétés japonica tempéré n'a pas abouti aux
recombinés espérés. D'autres programmes, fondés sur des croisements entre
indica et japonica, ont débouché sur du matériel végétal original et intéressant.
Ainsi , à Taïwan, les variétés Ponlaï, obtenues de croisements entre indica et
japonica tempéré suivis de rétrocroisements sur japonica tempéré, ont exprimé
un potentiel de rendement de plus de 10 tonnes par hectare. De telles variétés
japonica Ponlaï ont été croisées à Madagascar avec des variétés indica locales
(ARRAUDEAU, 1975). Au Surinam, des variétés réputées pour la longueur et la
qualité de leur grain ont été obtenues de croisements mettant en jeu une large
base génétique formée de matériel iridiee, japonica tempéré et japonica tro
pical, avec retour sur iridiee. La complexité de leur origine confère à ces
variétés une bonne compatibilité hybride avec les divers japonica. Cette apti
tude à donner des hybrides fertiles dans les croisements intergroupes a aussi été
mise en évidence dans de nombreuses variétés des types japonica tropical et
Aus, qualifiées ainsi de variétés à large compatibilité (IKEHASHI et ARAKI, 1984).

Dans les régions tropicales, pour les variétés traditionnelles japonica tropical
de culture pluviale, la situation était à peu près la même que celle des variétés
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traditionnelles indica de culture aquatique : leur taille était élevée et leur
potentiel de rendement se limitait à 3 tonnes par hectare. Des solutions ont été
apportées par l'IRAT (Institut de recherches agronomiques tropicales et des
cultures vivrières, actuellement intégré au ClRAO) dans les années 70, à partir
de croisements entre japonica tropical et japonica tempéré et surtout par muta
genèse induite sur des variétés traditionnelles de riz pluvial (JACQUOT, 1975).
Les mutants, tel IRAT13 , qui sont de taille moyenne (de 1 à 1,2 mètre) et ont
conservé les caractères d'adaptation à la riziculture pluviale - résistance à la
sécheresse et à la pyriculariose, en particulier - sont à la base de variétés
dont le potentiel de rendement avoisine 6 tonnes par hectare.

Les méthodes d'amélioration variétale

L'amélioration variétale du riz fait aujourd'hui appel, souvent en les combi
nant, à diverses méthodes de sélection , les unes devenues classiques, les
autres relevant des nouvelles biotechnologies .

L'HYBRIDATION

On peut ranger sous ce titre les voies d'obtention de variétés lignées pures
recombinées et celles de variétés hybrides F) .

Les croisements intragroupes

La sélection de variétés lignées pures est très souvent effectuée à partir de croi
sements simples entre géniteurs du même groupe génétique, choisis pour leurs
caractères complémentaires. Pour un même effectif de plantes F2' les sélection
neurs choisissent soit de réaliser un grand nombre de croisements en ne culti
vant que quelques centaines de plantes F2 par croisement, soit d'effectuer un
petit nombre de croisements en cultivant plusieurs milliers de plantes F2 par
croisement, soit encore de combiner ces deux méthodes, c'est-à-dire d'utiliser
la première pour tester de nombreuses F2 et la seconde pour exploiter au
maximum les meilleures F2' Les sélectionneurs ont aussi le choix entre plusieurs
méthodes pour conduire les descendances pendant les huit à dix ans néces
saires à la fixation . Avec la méthode généalogique, la sélection, d'abord pour
les caractères les plus héritables, débute à la génération F2 sur la valeur propre
de chaque plante et se poursuit entre et dans les lignées en génération FJ puis
entre et dans les fami Iles dans les générations suivantes. Le taux de sélection en
génération F2 est en général de 5 à 10% de plantes. La sélection en faveur des
lignées et des familles les plus précocement homogènes - et présentant les
recombinaisons de caractères recherchées - est opportune pour accélérer la
mise en tests multilocaux. Avec la méthode en mélange (bulkJ et la méthode
par filiation unipare (550 ), la sélection ne commence qu'après plusieurs cycles
d'autofécondation, donc de fi xation . Lorsque la sélection a pour objectif la
résistance à une agression et que cette agression ne se manifeste pas régulière-
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ment à chaque culture, la méthode en mélange mais avec une sélection mas
sale en cas d'agression peut se révéler efficace.

Les croisements intergroupes

Lorsque les croisements simples sont effectués entre des géniteurs indica
et des géniteurs japonica, l'effectif de la génération F2 est porté à quelque
10000 plantes car le taux de plantes phénotypiquement intéressantes peut
alors être inférieur à 1 %. La forte variabilité engendrée par ce type de croise
ment et l'avantage compétitif que donne l'hétérozygotie ralentissent la fixa
tion. De ce fait, il convient d'effectuer une sélection sur la seule valeur indi
viduelle pendant les trois ou quatre premières générations, et de l'effectuer
plutôt comme une élimination des phénotypes désavantageux que comme un
choix de génotypes performants. Il est possible de ne pas tenir compte de la
stérilité des épillets, fréquente pour ce type de croisement, dans la valeur
individuelle: la fertilité se restaurant graduellement pour devenir normale à
la quatrième ou cinquième génération (CLEMENT et POISSON, 1986). L'utilisa
tion de géniteurs à large compatibilité n'améliore pas sensiblement le taux
des recombinaisons favorables.

Les rétrocroisements

Les introgressions de caractères monogéniques ou oligogéniques par croise
ment suivi de rétrocroisements sur l'un des deux parents sont d'utilisation fré
quente. Des gènes de résistance à certaines races du pathogène de la pyricula
riose, présents dans du matériel indica, ont été introgressés dans des variétés
japonica, au Japon (KUNIO, 1979). De même, des introgressions ont été réali
sées dans 0. sativa à partir d'espèces sauvages, avec l'appui de la culture in
vitro pour le sauvetage des embryons hybrides: 1'1 RRI a transféré dans l'espèce
cultivée des gènes de résistance au grassy stunt virus, à partir d'O. nivara,
forme annuelle d'O. rufipogon (KHUSH, 1987), tandis que le CIRAD y a trans
féré le caractère « longs stigmates ». qui favorise l'allogamie naturelle, à partir
de l'espèce sauvage pérenne allogame 0. longistaminata (TAILLEBOIS et GUIMA
RAES, 1987). Depuis le début des années 90, avec l'appui de l'OR5TOM,
l'ADRAO a engagé un programme d'introgressions dans O. sativa javanica de
gènes d'O. glaberrima qui accélèrent la croissance végétative et améliorent la
résistance à la sécheresse. L'IRRI réalise aussi des introgressions à partir du
groupe LatiFolia : des résistances à certaines cicadelles qui transmettent le
virus du tungro ont été transférées à partir d'O. officinalis et d'autres gènes de
résistance - au virus du tungro, au flétrissement bactérien et à des insectes
foreurs des tiges - sont en cours de transfert à partir d'O. australiensis et
d' 0. minuta.

La sélection récurrente

Lorsque les caractères recherchés sont sous contrôle polygénique, une sélec
tion récurrente peut avantageusement être exercée. Cette méthode, tradition-
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nellement utilisée pour l'amélioration de plantes allogames, a été appliquée
au riz à l'initiative de l'IRAT, avec un système génique de stérilité mâle.
Le gène d'androstérilité utilisé est celui d'un mutant récessif de la variété
indica IR36.

Le programme de sélection récurrente appliqué au riz a débuté en 1984 au
Brésil, dans le cadre d'une convention de coopération établie entre l'IRAT et
l'EMBRAPA (Empresa Brasileira de Pesquisa Agropecuâria). Depuis cette date,
une trentaine de populations récurrentes ont été développées. Elles ont été
constituées en collaboration avec les sélectionneurs de différents pays et de
plusieurs institutions, qui sont actuellement réunis au sein d'un réseau interna
tional animé par le CIRAD et le ClAT (CHATEL et GUIMARAES, 1995). On peut
citer quelques exemples d'amélioration fondée sur cette méthode: celle du riz
irrigué au Brésil et du riz pluvial par le ClAT, l'amélioration des résistances
polygéniques à la pyriculariose et au virus de la panachure jaune, en Côte
d'Ivoire, et celle de l'adaptation à la culture en haute altitude, à Madagascar.

L'hybridation somatique

Avec la fusion de protoplastes, c'est-à-dire une hybridation somatique, on a
tenté de recombiner des génomes très distants. Dans les programmes de créa
tion de variétés hybrides de riz, on a également cherché à transférer un cyto
plasme qui confère une stérilité mâle: c'est un cas fréquent d'utilisation de la
fusion de protoplastes, qui a déjà donné des résultats positifs (AKAGI et al.,
1995).

L'utilisation de l'hétérosis

La sélection de variétés hybrides FI tient une place de plus en plus importante
dans les programmes d'amélioration du riz . Actuellement, en Chine, plus
de 50 % des 33 millions d'hectares cultivés en riz le sont avec des variétés
hybrides, principalement de type indica (YUAN et MAO, 1991). Avec l'aide de
l'IRRI, qui a fourni en particulier le matériel végétal de base, plusieurs pays tels
que le Japon, les Etats-Unis, l'Inde et la Thaïlande ont entrepris des sélections
de riz hybrides. Pour sa part, le CIRAD a engagé un programme de création
variétale avec un partenaire brésilien.

On attend en général des variétés hybrides une supériorité de rendement de
20 à 30 %. Une telle hétérosis pour le rendement s'observe dans le groupe
indica et dans le groupe japonica au sens large. Cependant, les variétés hybrides
sont encore majoritairement du type indica ; le matériel japonica étant à la fois
peu apte à l'allogamie naturelle et exempt d'allèles de restauration de la fertilité
pour les systèmes génocytoplasmiques de stérilité mâle utilisés.

L'haplodiploïdisation

L'haplodiploïdisation est un outil de sélection très utile dans les programmes
de sélection qui font intervenir l'hybridation, en particulier si le matériel
végétal est de type japonica, plus apte à la culture in vitro que le type indica.
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L'obtention directe de plantes homozygotes puis de lignées pures - dont
l'évaluation est plus aisée que celle des lignées en disjonction - favorise
l'exploitation des croisements simples ou multiples, ainsi que la sélection entre
deux cycles de sélection récurrente. L'haplodiploïdisation est aujourd'hui lar
gement intégrée aux programmes de sélection menés en Chine, au Japon, par
le ClAT, par le CIRAD ... En Chine, une centaine de variétés haploïdes dou
blées sont cultivées sur plus de 500000 hectares.

Chez le riz, l'haplodiploïdisation s'effectue en général par androgenèse, avec
un retour spontané au niveau diploïde. Après un traitement par le froid, des
anthères au stade de pollen uninucléé sont mises en culture in vitro. Des cals
ou des proliférations cellulaires se développent à partir de microspores. La
néoformation de plantes est obtenue à partir de ces cals transférés en condi
tions de régénération. Parmi les plantes régénérées, on observe un taux sou
vent élevé de plantes albinos: 60 % en moyenne, avec une variation de la à
100 %. Parmi les plantes vertes, on relève 30 à 60 % d'haploïdes, 60 à 30 %
de diploïdes spontanés et environ la % d'aneuploïdes ou de polyploïdes. Le
rendement de la technique - exprimé par le nombre de cals néoformant des
plantes vertes pour 100 anthères mises en culture - est compris entre 0,1 et
la %. Selon les études génétiques conduites pour déterminer la représentati
vité des lignées androgénétiques par rapport aux descendances sexuées obte
nues à partir des mêmes croisements, la sélection gamétique lors du processus
androgénétique apparaît comme relativement neutre (GUIDERDONI, 1991 ;
COURTOIS, 1993). Cela confère un avantage supplémentaire aux lignées
d'haploïdes doublés, qui peuvent être utilisées comme support d'étude pour la
constitution de cartes moléculaires et pour la cartographie de gènes ou de QTL
d'intérêt agronomique (HUANG et al., 1997).

La sélection assistée par marqueurs

La sélection assistée par marqueurs est aussi un outil à large vocation pour la
conduite des descendances d'hybridation. Un exemple d'application est fourni
par XIAO et al. (1996), qui, à partir d'un matériel O. sativa introgressé d'O. rufi
pagan, ont mis en évidence deux allèles de cette seconde espèce qui augmen
tent significativement le rendement de la première. Ils ont ainsi démontré que,
même pour la productivité, les espèces sauvages peuvent constituer des res
sources génétiques.

Une population de lignées d'haploïdes doublés a été réalisée entre une variété
de l'IRRI à haut rendement, IR64, et une variété pluviale traditionnelle des Phi
lippines, Azucena, sur laquelle plus de 250 marqueurs ont été cartographiés
(HUANG et al., 1997). Dans le cadre d'une collaboration internationale, cette
population sert de référence pour la cartographie de gènes d'intérêt agrono
mique : caractères de résistance à la sécheresse (YADAV et al., 1997), arôme du
riz (LoRIEux et al., 1996), résistance partielle au virus de la panachure jaune
(GHESQUIERE et al., 1997a), gènes majeurs de résistance à la pyriculariose
(GHESQUIERE et al., 1995).
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L'identifi cation de marqueurs étroitement liés à des gènes simpl es comme le
gène de nanism e sd- l (CHO et al., 1994) perm et éga lement de faciliter et
d'accélérer la sélectio n classique.

LA MUTAGENÈSE

On regrou pera sous ce titre à la fois la mutagenèse indu ite au sens habituel et
les variation s provo quées par la culture in vitro, c'est-à-d ire les diverses voies
par lesquell es on peut obtenir des modifi cations directes de génotypes donnés.

Les mutant s

Les mutants naturels sont parfoi s d'un grand intérêt agronomi que, témoin le
mutant naturel demi -nain indica à l' ori gin e des variétés mo dernes de rizi
cult ure irriguée trop icale. L' inducti on de mutations par des traitem ents phy
siques - rayons gamma... - ou chi mi ques - méthyl sul fon ate d'éthyl e.. . 
sur les grains est souvent eff icace (MARIE, 1974), surtout lorsqu'on s'adresse au
matéri el japonica, plu s réceptif que le matériel indica à ces trait ements. La
mutagenèse indu ite a permis de sélectionner des variétés comme Reïmeï, au
Japon, et Delta, en France. Elle a aussi permi s d' obtenir p lusieurs mutants de
taill e moyenne chez des variétés japonica tropi cal, ce qui a ouve rt la voi e à la
sélecti on des variétés modernes de culture pluviale, tell e la variété IRAT216
(planche XXII, 2).

Les vari ant s

En culture in vitro, des variants peuvent apparaître parm i les plantes régéné
rées à parti r de cals, d'embryons somatiques ou de protopl astes. Certains de
ces variants se révè lent intéressants du point de vue agronom iq ue et stables au
co urs des génératio ns (MEZENCEV et al., 1995). De nombreux laboratoires de
recherche ont tenté d' expl oiter le pot enti el de variation des cultures in vitro de
ti ssus somati ques en exerçant des pressions de sélectio n (chlorure de sodi um,
pol yéthyl èneglycol , fro id, toxin es... ) dans les milieux de culture en vue de cri
bl er les varian ts résistants aux agressions cor respondantes (sa linité, sécheresse,
froid, pathogènes.. .l . En général, lor sque ces résistances sont sous co ntrô le
polygénique, les résistances constatées dans les pl antes régénérées à part ir de
tell es cultu res s'avè rent instables au cours des génératio ns.

LA TRANSfOR MATIO N GÉNÉTIQ UE

La transform ation génétique est réalisée chez le riz depuis 1988. La première
méthode de transfert de gènes a consisté à traiter des pro toplastes par voie chi
mique, grâce à un agent fusionnant le polyéthyl ènegly col , ou phy sique, par
électropo ration, pour permettre l'entrée de l'ADN (HODGES et al., 1991). Depuis
1991, on a app liqué au riz la méthode, dite bioli stiqu e, de transfert par bom
bardement de microparticules enrobées d'ADN sur des tissus, des cals ou des
amas cellu laires en suspensio n (FAUQU ET et al., 1996). Une autre technique de
transform ation, jusqu'alors réservée aux dicotyl édones, est actuel lement mi se
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en œuvre sur le riz: il s'agit de la coculture de jeunes cals d'embryons avec
Agrobacterium tumeîeciens. Cette technique est en pleine expansion après les
premiers succès qu'elle a connus en 1994 (HIEI et el., 1994).

L'évolution des méthodes a apporté des perfectionnements à la transforma
tion génétique du riz (AYRES et PARK, 1994). Le rendement en plantes transgé
niques a augmenté, même si les performances du matériel indica reste très en
deçà de celles du matériel japonica. La qualité des plantes transgéniques a
elle aussi été améliorée : meilleure conformité, moins d'anomalies de stérilité,
moins de copies du transgène dans le génome de l'hôte, ce qui garantit une
meilleure stabilité des transgènes au fil des générations.

Les programmes d'obtention de variétés transgéniques ont des objectifs divers.
Ils visent, en premier lieu, une meilleure protection contre les agressions bio
tiques: tolérance aux principaux virus, par le transfert de gènes issus de ces
virus; résistance aux lépidoptères foreurs, grâce au transfert soit de gènes
d'inhibiteurs de protéases de plantes, soit de gènes synthétiques d'endotoxines
de Bacillus thuringiensis. Des travaux de transformation génétique sont égaIe
ment conduits afin de conférer au riz une tolérance à certaines contraintes
abiotiques, telles que la salinité, la sécheresse et l'anoxie, ou pour améliorer
les qualités de son grain (TOENNISSEN, 1991).

Aucune variété transgénique de riz n'est utilisée pour la production, mais des
descendances de plantes transgéniques sont soumises à des tests en serre et au
champ, afin d'établir leur conformité avec les réglementations en vigueur.

Le riz comme plante modèle

Le riz peut être considéré, au moins à trois titres, comme une plante modèle.

D'une part, dans le domaine des relations plante-pathogène, le couple formé
par le riz et l'agent de la pyriculariose est un couple modèle, avec ses systèmes
de résistance totale et de résistance partielle, mais aussi du fait des méthodes
- épidémiologiques ou relevant de la biologie moléculaire - qui lui sont
appl iquées.

D'autre part, le fait que le riz soit la poacée la plus aisément transformable a
conduit à étudier dans des riz transgéniques la fonction de nombreux promo
teurs homologues ou hétérologues, dont l'activité s'est révélée constitutive,
spécifique de certains tissus ou organes, régulée dans le développement ou
inductible (McELROY et BRETIELL, 1994, pour revue).

Enfin, au cours des dernières années, le riz s'est aussi imposé comme une plante
modèle pour étudier le génome des poacées. Son génome, diploïde, est parmi
ceux des poacées cultivées celui qui contient le moins de séquences d'ADN
répétées et non codantes : moins de 40 % contre près de 80 % chez le blé . Du
fait de cette relative simplicité d'organisation, le génome du riz est de taille
réduite . Il est 6 fois moins grand que celui du maïs et 34 fois moins grand que
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celui du blé. Un centimorgan correspond en moyenne à 270 000 paires de
bases pour le riz, contre 1 500 000 chez le maïs et près de 4 000 000 chez le blé .

Dans ce domaine, la construction de cartes de liaison génétique saturées pour
lesquelles les marqueurs sont régulièrement répartis sur les chromosomes a été
une avancée décisive. Le riz est l'une des toutes premières plantes pour les
quelles de telles cartes saturées ont été établies en utilisant des croisements
entre géntieurs plus ou moins éloignés. La première carte a été réalisée à l'uni
versité Cornell, aux Etats-Unis, à partir d'un rétroeroisement interspécifique
développé par l'ORSTOM et dérivé d'un croisement F] entre O. sativa et
l'espèce sauvage O. longistaminata (CAUSSE et al., 1994). La seconde a été éta
blie sur la descendance F2 d'un croisement entre les variétés Nipponbare (japo
nica) et Kasalath (iridiee) dans le cadre du projet sur le génome du riz à Tsu
kuba, au Japon (KURATA et al., 1994). Ces deux cartes de référence ont été
alignées (XIAO et al., 1992), ce qui permet de disposer maintenant d'un très
grand nombre de marqueurs moléculaires cartographiés pour des usages variés.

Les marqueurs cartographiés sont particulièrement utiles pour identifier les
bases génétiques de caractères simples ou gouvernés par des gènes à effet
quantitatif, les QTL (YANO et SASAKI, 1997). Les marqueurs sont également
utilisés dans le cadre de la cartographie physique du génome du riz pour
ordonner des fragments de grande taille - YAC, yeast artificial chromo
somes, et BAC, bacterial ertiiicie! chromosomes - sous forme chevauchante,
ou contigs (UMEHARA, 1996). Le test systématique de ces banques de grands
fragments permet de ne retenir que les clones identifiant un gène particulier
préalablement repéré par cartographie génétique et de s'affranchir de la diffi
culté des approches successives par marche sur le chromosome (ZHANG et
WING, 1997). C'est cette dernière méthode qui a été utilisée pour isoler le
gène Xa-21 de résistance à la bactériose du riz provoquée par Xanthomonas
oryzae pv. oryza (RONALD et al., 1992) et dont la fonction a été vérifiée par
transformation génétique (SONG et el., 1995). Dans le même temps, la carto
graphie comparée des génomes des poacées, rendue possible grâce aux mar
queurs moléculaires communs à plusieurs espèces (synténie), a révélé des
similitudes importantes entre les cartes moléculaires, malgré les grandes diffé
rences dans la taille des génomes. L'intérêt premier de ces études est de
reconstituer le génome ancestral des poacées à partir duquel auraient dérivé
ceux des céréales d'aujourd'hui par une succession de remaniements qui ont
accompagné l'évolution adaptative de cette famille. A ces homologies
d'agencement correspondent des homologies de séquence, de fonction et de
position de ces gènes. Ainsi, les exemples se multiplient de gènes d'intérêt
conservés dans les mêmes positions d'une espèce à l'autre et encadrés par les
mêmes marqueurs (DEVOS et GALE, 1997). Cette conservation de position
conduit à utiliser le génome simple et de petite taille du riz pour isoler de
façon a priori plus facile le gène correspondant à un gène d'intérêt repéré
chez une autre céréale. Par exemple, la forte synténie existant entre le bras
court du chromosome 1 de l'orge et la région télomérique du chromosome 6
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du riz a permis d'intensifier le marquage du gène de résistance à la rhyncho
sporiose de l'orge, Rh-Z, et d'identifier les clones YAC de riz couvrant la zone
synténique (KILIAN et al., 1995). Le croisement entre IR64 et Azucena servira
de référence dans le cadre d'un projet européen de cartographie comparée,
qui mettra l'accent sur l'identification des gènes de résistance.

La concentration d'efforts sur le génome du riz renforce la valeur d'acquis en
matière de génétique classique, comme les très nombreux mutants ou les stocks
d'aneuploïdes. Ce sont, à terme, les fondements moléculaires des différences
phénotypiques correspondantes et ceux de la structure des chromosomes qui
pourront être élucidés. Enfin, l'origine hybride du riz cultivé asiatique constitue
un modèle applicable à d'autres plantes domestiquées au niveau diploïde. Il
peut inspirer les stratégies d'adaptation à des environnements nouveaux (conser
vation, domestication, amélioration) pour les espèces diploïdes. Il permet de
prédire que la plus grande part de la diversité génique des riz cultivés peut être
cartographiée à partir d'un seul croisement (SECOND et GHESQUIERE, 1995).

Les progrès génétiques
et la diffusion des cultivars
Deux exemples d'amélioration variétale sont présentés: la sélection de
variétés résistantes à la pyriculariose et l'amélioration de l'adaptation à la rizi-
culture à haute altitude. .

La sélection pour la résistance à la pyriculariose

La pyriculariose, due à Magnaporthe grisee, est la maladie fongique la plus
grave pour le riz compte tenu de sa répartition mondiale et des dommages
qu'elle occasionne. Les attaques foliaires précoces, avant la fin du tallage,
peuvent entraîner la mort des plantes, tandis que les attaques sur les tiges pani
culaires et sur les racèmes des panicules empêchent la formation ou la matura
tion des grains. Cette maladie sévit dans tous les types de riziculture, mais
s'avère plus préjudiciable en riziculture pluviale stricte .

Les deux types de résistance, totale et partielle, existent chez le riz et corres
pondent, dans la plupart des cas, au modèle théorique: résistance totale, spé
cifique, monogénique avec, entre l'hôte et le pathogène, une relation de type
gène-pour-gène; résistance partielle, non spécifique, oligogénique ou polygé
nique. Les variétés combinent en fait ces deux types de résistance.

La pyriculariose provoque rarement de graves dommages sur les variétés tradi
tionnelles dans leurs systèmes de culture respectifs. Des dégâts importants appa
raissent en revanche fréquemment lorsqu'on veut intensifier la production en uti
lisant des engrais azotés ou lorsqu'on utilise des variétés dont la résistance est
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peu durable ou insuffisante. Au Japon, où l'amélioration variétale pour la résis
tance à la pyriculariose a commencé dès le début du siècle, la sélection a
d'abord porté sur le choix de variétés ayant un niveau de résistance modéré.
Avec l'emploi croissant d'engrais azotés, la résistance de ces variétés a été jugée
insuffisante. La sélection s'est alors orientée vers l'obtention de variétés pourvues
d'une résistance totale en utilisant des gènes de résistance identifiés dans des
variétés indica exotiques. Mais l'émergence, en un à cinq ans, de nouvelles races
de M. grisea capables de surmonter ce type de résistance a toujours réduit ces
efforts à néant (TORIYAMA, 1975). De telles faillites de résistance ont été obser
vées, pour la même raison, dans bien d'autres régions de riziculture irriguée.
Elles sont d'autant plus spectaculaires que les variétés ainsi sélectionnées n'ont
en général pas gardé le niveau de résistance partielle des variétés traditionnelles
(VAN DER PlANK, 1968). Les exemples sont également nombreux en riziculture
pluviale. Ainsi, dans le sud du Sénégal, des variétés indica demi-naines, intro
duites d'Asie, productives et au départ indemnes de pyriculariose ont été totale
ment détruites par des attaques foliaires après quelques années de multiplication.

De nombreux gènes de résistance spécifique ont été identifiés et des gammes
différentielles de variétés de riz et d'isolats du pathogène ont été élaborées
(ATKINs et al., 1967; KIYOSAWA et el., 1986). Les populations de M. grisea sont
étudiées en fonction de leur origine géographique et du type de riziculture
(CORREA-VICTORIA et el., 1994). Les résistances spécifiques des variétés sont
analysées en fonction de la classification génétique et de leur origi ne géogra
phique (GLASZMANN et al., 1996). Les pathologistes et les sélectionneurs
connaissent ainsi de mieux en mieux les gènes de résistance spécifique les
plus intéressants pour une situation rizicole donnée. Ces gènes peuvent être
utilisés de diverses manières: accumulation de plusieurs gènes dans une
même variété, exclusion de lignées clonales du pathogène (biGLER et al.,
1994), rotation de variétés possédant des gènes différents, culture en mélange
de 1ignées isogéniques ou de variétés pourvues de gènes différents.

La résistance partielle est le plus souvent sous contrôle polygénique. Son action
apparaît décisive dans les variétés de culture pluviale et explique sans doute la
stabilité de la résistance au champ de nombre d'entre elles. Un dispositif de
test au champ facilite la sélection des lignées résistantes (NOTIEGHEM, 1977).
Pour la culture pluviale, cette sélection a été conduite en deux étapes par le
ClRAD. Dans la première étape, l'objectif a été pour le moins de conserver le
niveau et la stabilité de la résistance des meilleures variétés traditionnelles au
cours des processus d'amélioration pour d'autres caractères, en particulier la
productivité, la résistance à la verse et les qualités du grain. L'obtention de
mutants de taille moyenne à partir de variétés traditionnelles s'est révélée parti
culièrement intéressante au début de cette étape . Dans la seconde étape,
l'objectif a été d'améliorer le niveau de résistance. A cet effet, un schéma de
sélection récurrente a été appliqué, après avoir pris soin de choisir les variétés
fondatrices et la souche du pathogène de façon à exclure des tests les réactions
de résistance totale, qui interdiraient l'évaluation de la résistance partielle.
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Les recherches actuelles permettent d'envisager à moyen terme l'apparition de
nouvelles méthodes de lutte. Des gènes d'avirulence de M. grisea (VALENT et
CHUMLEY, 1994; DIOH et el., 1996; LEaNG et el., 1996) et des gènes impliqués
dans le pouvoir pathogène (TALBOT, 1995) ont déjà été clonés et séquencés.
Parallèlement, des gènes de résistance spécifique sont en cours de clonage
(KAWASAKI et el., 1996; Wu et el., 1996; XIE et el., 1996) et leur caractérisation
moléculaire paraît proche. La connaissance de ces gènes devrait permettre de
mieux comprendre les interactions entre la plante et le pathogène, donc d'iden
tifier des étapes clés sur lesquelles il sera peut-être possible d'agir, soit chez
l'agent pathogène, soit dans la plante. Enfin, l'étude des autres gènes - non
spécifiques - impliqués dans les réactions de défense de la plante offre d'inté
ressantes perspectives de progrès.

La sélection pour la riziculture à haute altitude

A Madagascar, la riziculture, qui fournit l'aliment de base de la population,
occupe plus du tiers des superficies cultivées. Au-dessus de 1 000 mètres et
jusqu'à près de 2 000 mètres - altitude limite pour la riziculture à Mada
gascar -, le riz est, de façon presque exclusive, cultivé en conditions irriguées
dans les plaines et les bas-fonds (planche XXII, 1). La riziculture pluviale y est
marginale du fait de la faible fertilité des sols de colline mais surtout en raison
du manque de variétés adaptées.

Dans le cadre d'un projet partiellement financé par l'Union européenne, le
ClRAD et le FOFIFA (Centre national de recherche agronomique appliquée au
développement rural) ont retenu deux objectifs, qui correspondent aux besoins
les plus impérieux de recherche.

Le premier concerne l'amélioration de la riziculture irriguée entre 1 600 et
2 000 mètres. Les variétés traditionnelles y sont d'un type assimilable au type
japonica tempéré. Les contraintes majeures de la culture sont la pourriture
brune des gaines due à la bactérie Pseudomonas fuscovaginae et le froid - les
températures minimales à Vinaninony, à 1 950 mètres, restent inférieures à
15 "C pendant toute la culture. Ces deux contraintes se traduisent, plus ou
moins selon l'année, par une mauvaise exsertion des panicules et par une sté
rilité des épillets. Les rendements en essais peuvent varier de 3 à 7 tonnes par
hectare d'une année à l'autre. Les tentatives antérieures d'amélioration varié
tale avaient échoué.

Le second porte sur le développement de la riziculture pluviale entre 1 200 et
1 600 mètres. On ne peut parler dans ce cas de variétés traditionnelles puisque
les tentatives de culture du riz y ont toujours été sans lendemain ; les rende
ments moyens étant inférieurs à 1 tonne par hectare et de plus très fluctuants.
Les contraintes majeures de la culture sont le froid, responsable d'une très forte
stérilité des épillets, et la pyriculariose, capable, comme c'est généralement le
cas en culture pluviale, d'attaques destructrices du feuillage ou des panicules.
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LA SËLECTION POUR LA RIZICULTURE IRRIGUËE

A la suite des prospections réalisées par l'ORSTOM, dans le cadre d'un
projet de l'IBPGR, et par le CIRAD, une centaine de variétés locales ont été
retenues par le programme de sélection pour la riziculture irriguée à haute
altitude. En outre, des variétés japonica, choisies dans la collection mondiale
de l'IRRI pour leur aptitude à résister au froid, ont été introduites à Mada
gascar. Ces variétés n'ont pas résisté à la bactériose et seules quelques
variétés du Népal ont été conservées, en particulier pour leur précocité. La
sélection a donc porté essentiellement sur des descendances de croisements
entre variétés locales. La conduite des descendances a été effectuée de préfé
rence selon la méthode en mélange avec une sélection massale. Les travaux
ont abouti à la sélection de deux descendances, dont le rendement est supé
rieur de plus d'un tiers à celui de la variété témoin Latsidahy et aussi plus
stable. Ces résultats constituent le premier indice objectif d'un progrès géné
tique réalisé dans cet environnement particulièrement difficile (DECHANET
et al., 1996) .

LA SËLECTION POUR LA RIZICULTURE PLUVIALE

Le programme de sélection pour la riziculture pluviale à haute altitude a com
mencé par J'introduction de nombreuses variétés de culture pluviale origi
naires d'autres régions de Madagascar et d'autres pays, et aussi de variétés du
programme pour la riziculture irriguée. Trois variétés créées auparavant pour
la riziculture pluviale à altitude moyenne (de 800 à 1 000 mètres) à Mada
gascar ont d'abord été sélectionnées pour leur aptitude au rendement (3 à
4 tonnes par hectare) et la stabilité de leur rendement à plus haute altitude. Par
la suite, parmi les nombreux croisements réalisés entre les variétés introduites,
ceux qui mettaient en jeu des variétés de culture pluviale de moyenne altitude
et des variétés de culture irriguée à haute altitude se sont révélés les plus fruc
tueux. Dans les expérimentations réalisées chez des agriculteurs entre 1 500 et
1 600 mètres, les meilleures descendances ont exprimé à la fois des potentiels
de production très élevés (5 à 6 tonnes par hectare) et une bonne régularité du
rendement. Ces résultats sont à l'origine de la diffusion en 1994 et en 1995 de
cinq nouvelles variétés. Ils constituent aussi une expérience utile pour le déve
loppement de la riziculture pluviale à haute altitude dans d'autres régions du
monde (DECHANET et al., 1996).

La production et le contrôle des semences

La production de semences comprend à la fois la multiplication des semences
et le maintien de l'identité, ou pureté, de la variété. Cette pureté variétale est
compromise par de nombreux phénomènes - biologiques ou physiques 
qui aboutissent à une pollution variétale. Le contrôle des semences a pour
objectifs, entre autres, de garantir cette identité.
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Parmi les causes de pollution variétale, on trouve les allofécondations natu
relles - le taux d'allogamie dépend du génotype, des conditions d'environne
ment et de la proximité d'autres variétés - et les mutations spontanées, qui se
produisent avec une fréquence variable selon le génotype. On peut sans doute
ranger dans cette dernière catégorie les formes qui constituent des retours vers
le type sauvage, pour un ou plusieurs caractères (sensibilité à l'égrenage,
barbe, péricarpe rouge ... ). Ces formes adventices apparaissent dans les rizières
irriguées, que les variétés soient de type indica ou japonica, même en
l'absence de tout riz sauvage à proximité. Les mélanges mécaniques sont aussi
à l'origine de pollutions, en particulier ceux qui sont dus aux repousses dans
les champs: les repousses sont encore plus redoutables si elles proviennent de
riz sauvages ou adventices à fort égrenage spontané. Enfin, au cours des géné
rations de culture d'une variété, il peut se produire une dérive, qui conduit,
sinon à une pollution, du moins à une non-conformité avec le matériel d'ori
gine. Malgré leur homogénéité satisfaisante sur le plan pratique et leur qualifi
cation de lignées pures, les variétés d'espèces autogames - et particulière
ment celles de riz - maintiennent en effet une hétérozygotie et une
hétérogénéité résiduelles.

Le dispositif de production des semences de riz et le contrôle de leur quai ité
sont détaillés dans plusieurs manuels (FAO, 1979; VANDEVENNE, 1984; GNIS,

1996). Le coefficient de multiplication de la plante est d'environ 30.

Les normes de quai ité, et surtout les modal ités de contrôle, ne peuvent toute
fois pas être les mêmes dans tous les pays (VANDEVENNE, 1984). Beaucoup de
pays en développement ne disposent pas de services officiels de contrôle, ni
même de catalogue d'inscription des variétés. Il convient donc d'adapter le
dispositif de production et de contrôle de qualité à chaque situation, tout en
maintenant le maximum de rigueur dans ces domaines, seul moyen de garantir
la qualité marchande des récoltes destinées à la commercialisation. Dans le
cas du riz, il est d'ailleurs possible de pallier en partie l'insuffisance de
contrôle au champ en examinant des échantillons de récolte au laboratoire: le
grain de riz présente en effet des caractéristiques très variables (couleur des
glumelles, format, pilosité ... ), qui permettent de distinguer les variétés.
L'examen d'échantillons de récolte au laboratoire peut ainsi compenser en
partie une insuffisance de contrôle au champ.

Les perspectives de l'amélioration
Les sélectionneurs ont joué et peuvent continuer à jouer un rôle important
dans le développement de la riziculture. L'avenir de celle-ci dépend d'une part
de l'augmentation de la productivité, d'autre part du maintien de la diversité
des types de production.
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La voie de la productivité est illustrée par le programme actuel de l'IRRI en
faveur d'un « nouveau type de plante» pour la riz iculture irri guée en régions
tropicales, qui présente un tallage mod éré, des tiges réduites et tout es fructi 
fères, un système racinaire vigoureux et des panicule s port ant un nombre élevé
de grains. On attend de ce nouveau typ e de pl ante une productiv ité d'une
quinzaine de tonnes de paddy par hectare. La base génétique ident ifi ée pour
parvenir à ces résultats est constituée essentie l lement de matériel japonica tro
pical et tempéré.

La voie de la diversité, soutenue en parti culi er par le Cl RAD et le ClAT, a pu
être difficile à maintenir il y a qu elqu es décenn ies face aux parti sans d'une
riziculture uniformément irriguée et intensive. Auj ou rd'hui , les di fférents types
de riziculture - d'aquatique à pluviale - sont reconnus comme util es d' un
point de vue agron omique et socio-éco nomi que. Les amélio ratio ns qu i leur
ont été app ort ées dan s un passé récent, en part icul ier sur le p lan varié ta l,
augurent bien des progrès que l'on peut enco re envisager pour l' avenir .
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Le sorgho

Jacques Chantereau, Gilles Trouche,
Claude Luce, Monique Deu, Perla Hamon

La culture du sorgho s'étend sur 44 millions d'hectares, en région tropicale,
d'où elle est originaire, mais aussi en région tempérée.

Avec une production mondiale de 61 mi Ilions de tonnes en 1994, le sorgho se
classe au cinquième rang des céréales, après le blé, le riz, le maïs et l'orge.
Mais il arrive en deuxième position, après le maïs, en Afrique, où la produc
tion atteint 16 millions de tonnes. Les principaux pays producteurs sont, sur ce
continent, le Nigeria (4 millions de tonnes) et le Soudan (plus de 3 millions de
tonnes). Toujours en zone tropicale, l'Asie produit 18 millions de tonnes de
grain, dont 12 millions en Inde. A l'échelle mondiale, les Etats-Unis se situent
au premier rang des pays producteurs avec 17 millions de tonnes (FAO, 1995).
Les échanges internationaux sont, comme la production, dominés par les Etats
Unis. Ils sont liés à l'industrie des aliments pour le bétail.

Le sorgho est utilisé pour l'alimentation humaine en Afrique, en Asie du Sud et
en Amérique centrale. C'est une culture vivrière importante dans les régions
semi-arides tropicales, où la production est largement autoconsommée. Le
grain est utilisé entier ou sous forme de bouillie (tô en Afrique), de semoule ou
de farine, selon ses caractéristiques. Le décorticage et la mouture, le plus sou
vent artisanaux, font l'objet d'une mécanisation, voire d'une industrie, dans
certaines régions. La fabrication de boissons, comme la bière de sorgho, est

565



L'amélioration des plantes tropicales

également un débouché important de cette production (CHANTEREAU et Nlcou,
1991). Enfin, certains types de sorgho peu évolués ou très apparentés aux
formes sauvages sont exploités comme sorghos fourragers (Sudan grass).

Aux Etats-Unis et dans les pays développés en général, le grain de sorgho est
réservé à l'alimentation animale. Il a connu ces dernières années un regain
d'intérêt avec la diffusion de variétés dépourvues de tanins, et donc de
meilleure valeur alimentaire. Récemment, de nouveaux débouchés industriels
sont apparus : fibres de sorgho pour la papeterie et sorghos sucrés pour la pro 
duction de biocarburants.

Les Etats-Unis ont été les pionniers de l'amélioration génétique des sorghos
tempérés. Celle-ci y a commencé au début du siècle. Elle se poursuit actuelle
ment au sein d'organismes publics et de sociétés privées; c'est également le cas
en France, où la sélection continue d'être menée par plusieurs firmes privées .

Pour l'amélioration des sorghos tropicaux, deux organismes publics français
jouent un rôle déterminant, en particulier dans la conservation et l'exploitation
des ressources génétiques de l'espèce: l'ORSTOM et le CIRAD . Ce dernier a
largement contribué à l'analyse de la variabilité génétique du sorgho et au mar
quage moléculaire de son génome. A l'échelle internationale, l'ICRISAT (Inter
national Crops Research Institute for the Semi-Arid Tropics) conduit d'impor
tants programmes d'amélioration des sorghos pour les zones semi-arides. Il a
mis au point, entre autres, des méthodes performantes de sélection récurrente
et gère la collection mondiale de sorghos, riche de plus de 35 000 accessions.
A l'échelle nationale, on peut citer les programmes de sélection de variétés
fixées et d'hybrides menés en Inde.

L'organisation évolutive

Les sorghos cu Itivés

La plupart des sorghos cultivés appartiennent à l'espèce Sorghum bicolor, plante
herbacée annuelle de la famille des poacées (planche XXIII, 1). Son génome est
diploïde avec pour nombre de base n =x =10. On peut mentionner deux autres
espèces de sorgho, tétraploïdes, dont certaines formes sont exploitées comme
sorghos fourragers, S. ha/epense Uohnson grass) et S. a/mum (Columbus grass).

LE MODE DE REPRODUCTION

S. bicolor est une espèce monoïque considérée comme autogame. Son taux
d'allogamie est faible, de l'ordre de 6 % (DoGGm, 1988). Il varie cependant
largement selon la variété considérée: nul pour les variétés totalement c1éisto
games - dont les fleurs ne s'ouvrent pas au moment de la fécondation -, il
peut atteindre 30 % pour certains sorghos fourragers ou de race guinea (CHAN
TEREAU et KONDOMBO, 1994).
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LA CLASSIFICATION

Les variétés cultivées de S. bicolot présentent une grande diversité morpholo
gique. Une classification simplifiée en a été établie par HARl.AN et DE WET

(1972) . Elle définit cinq races principales, d'après les caractéristiques de la
panicule et de l'épillet (figure 1; planche XXIII, 2).

Figure 1. Répartition des cinq races principales de sorghos cultivés, d'après OWTRAULT

et al. (J989).

Les bicolor sont les sorghos aux caractères les plus primitifs. On les trouve en
Asie, mais aussi dans toute l'Afrique. Leur panicule est lâche et leur grain,
petit, est enveloppé par des glumes adhérentes.

Les guinea sont les sorghos typiques de l'Afrique de l'Ouest, mais on les
trouve aussi en Afrique australe. Ils sont généralement grands et photosen
sibles avec une panicule lâche. Leur grain est elliptique, bien exposé par le
bâillement des glumes. Cette race est particulièrement diversifiée. On y dis
tingue plusieurs types, dont le type margaritiferum, caractérisé par des grains
petits et vitreux .

Les durra se rencontrent essentiellement en Afrique de l'Est, au Moyen-Orient
et en Inde. Ils ont une panicule compacte et des grains globuleux souvent
portés par un pédoncule crossé.

Les kafir sont répandus en Afrique australe. Ce sont des sorghos de petite taille
et leur panicule est compacte et cylindrique.
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Les eaudatum sont surtout cultivés en Afrique du Centre et de l'Est. Leur
panicule a une forme variable. Leur grain est dissymétrique, aplati sur la face
ventrale et bombé sur la face dorsale. Ils sont, avec les kafir, à l'origine des
sorghos-grain cultivés en région tempérée.

L'ORGANISATION GËNËTIQUE

Trois types d'étude ont permis de préciser l'organisation génétique des sorghos
cultivés (DEU et HAMON, 1994).

L'étude quantitative des caractères morphologiques et physiologiques, effec
tuée sur 135 variétés cultivées, permet de distinguer trois groupes: les durra,
sorghos rustiques adaptés aux zones sèches; les guinea et les bicolor, sorghos
rustiques adaptés aux zones humides; les caudatum et les kafir, sorghos à haut
rendement cultivés dans des zones intermédiaires entre les deux précédentes
(CHANTEREAU et el., 1989). Cette organisation, bien que moins discriminante,
concorde avec la classification raciale.

L'analyse du polymorphisme enzymatique a été réalisée sur 348 cultivars tra
ditionnels africains et asiatiques (OLLITRAULT et a/., 1989). Elle révèle un conti
nuum de variation organisé autour de trois pôles géographiques : les guinea
d'Afrique de l'Ouest ; les guinea, les kafir, les hybrides durra-eaudatum et les
bicolot d'Afrique australe; les durra et les caudatum d'Afrique de l'Est et du
Centre . Elle a été complétée par l'analyse approfondie de la diversité enzyma
tique des guinea , qui se subdivisent en trois groupes: les guinea d'Afrique de
l'Ouest, les guinea d'Afrique australe et les guinea margaritiferum (DEGREMONT,
1992). Cette diversité enzymatique s'organise sans liaison directe avec la clas
sification raciale, mais en relation étroite avec l'origine géographique des culti
vars. Elle est plus importante pour les sorghos africains, dont la variabilité
englobe celle des sorghos asiatiques. Au sein de ces sorghos africains, les
bicolor, qui présentent les caractères les moins évolués, possèdent la plus forte
variabilité. De plus, l'analyse de la variabilité enzymatique de sorghos sau
vages et cultivés révèle une relative homogénéité de ces derniers par rapport à
l'ensemble des sorghos (OLLITRAULT, 1987).

L'analyse directe du génome nucléaire de 94 variétés à l'aide des RFLP
(DEU et a/., 1994) met en évidence un fort polymorphisme, déjà observé par
ALDRI CH et DOEBLEY (1992), et une structuration raciale de cette diversité.
A \'exception des bicolor, très variables - qui ne constituent pas un groupe
spécifique mais dont les représentants se répartissent dans tous les groupes - ,
les sorghos se scindent en six groupes: les trois groupes formés par les trois
subdivisions des guinea, déjà mises en évidence par l'analyse enzymatique, et
les trois groupes correspondant à la classification raciale des eaudatum, des
kafir et des durra. Les kafir sont peu variables. Les guinea margaritiferum
apparaissent comme les plus singuliers des sorghos cultivés . Cette constata
tion est renforcée par l'analyse par RFLP des génomes chloroplastique et
mitochondrial de ces mêmes variétés ainsi que d'autres sorghos guinea mar-
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garitiferum. Les guinea margaritiferum possèdent un génome mitochondrial
différent de ceux des autre s sorghos cultivés et des sorghos sauvages (DEU,
1993 ; DEU et el ., 1995).

L'ensemble de ces données permet de tracer les grandes lignes de l'organisa
tion génétique des sorghos cultivés. Ceux-ci ont une or igin e africaine et mono
phylétique. Leur diversification en races a eu lieu ind épendamment dans trois
région s d'Afrique à partir d'une forme primitive de type bicolor.

Le genre Sorghum et les sorghos sauvages

On reconnaît, au sein du genre Sorghum, quatre espèces (figure 2). Elles ont
pour nombre chromosomique de base la. Deux d' entre elles sont diploïdes :
S. bi color, sorghos annuels d'origine africaine qui comprennent l'essentiel des
sorghos cultivés, et S. propinquum, sorghos sauvages pérennes et rhizomateux
originaires d'Asie du Sud-Est se croisant sans difficulté avec les sorghos cultivés
mais isolés géogr aph iquement de ceux-ci . Deux espèces sont tétraploïdes:
S. ha/epen se, sorghos sauvages pérennes et rhizomateux présents en Asie du
Sud-Est, en Inde, au Moyen-Orient et dans le bassin méditerranéen , et S. a/mum,
d'origine sud-américaine récente.

L'espèce S. bicolor est divisée en trois sous-espèces (Harlan et DE WET, 1972;
DE WET, 1978) : bicolor (sorghos cultivés), arundinaceum (sorghos sauvages) et
drummondii (sorghos advent ices issus d'hybridations entre les deux précé
dents). La sous-espèce arundinaceum présente une forte diversité morpholo
giqu e et écologique. Elle a été subd ivisée en quatre races (figure 2). La race

racev ert[d/liflb hTm

... Jacey irgatum

.," , , . , Sprghl)ffi

f'~··~" " " ""'.'.'
S. halepense S. bic;olQr S. propinquum S. 1iII1JüiiJ .·i :,

'n,,4 (),' " .: :~.~'~o . '.n:=3J)·
subsp. drumm'om!Ji1 , .... s1bsp. bicoior . sl,Ibsp. afUndinéiceüm '

. . "1· 1
.. f

....

Figure 2. Taxonomie du genre Sorghum, d'après Ow et HAMO N (7994).
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aethiopieum est largement distribuée dans les zones arides qui bordent le
Sahara, de la Mauritanie au Soudan. La race arundinaceum se rencontre prin
cipalement dans les forêts humides d'Afrique de l'Ouest et jusqu'en Afrique
australe . La race verticillif/orum est la plus répandue en Afrique, en particulier
dans les régions de savane. La race virgatum, très proche de la précédente, est
présente dans les zones arides du nord-est de \'Afrique.

LES FLUX GÉNIQUES

Les sous-espèces de S. bicolor entretiennent des relations géniques étroites.
Toutes les races de S. bicolor subsp. arundinaceum sont interfertiles et peuvent
se croiser avec les sorghos cultivés. Des hybrides fertiles entre sorghos sauvages
et cultivés se rencontrent fréquemment dans les zones de contact.

L'étude du polymorphisme enzymatique de sorghos sauvages et cultivés pro
venant d'Afrique, du Moyen-Orient et d'Asie a permis de préciser les flux
géniques existant entre ces différentes formes (ALDRICH et a/., 1992). Elle
confirme qu'il existe bien deux compartiments géniques distincts constitués
par les formes sauvages et par les formes cultivées. Elle démontre aussi que des
flux géniques entre ces deux formes ont présidé, entre autres, à la différencia
tion régionale des races cultivées.

Ces flux persistent actuellement dans les zones où des formes cultivées côtoient
des sorghos sauvages diploïdes, comme c'est le cas en Afrique, et contribuent à
renouveler la variabilité des formes cultivées (DoGGETI, 1988) et à enrichir leur
diversité génétique (ALDRICH et sl., 1992).

L'ÉVOLUTION ET LA DOMESTICATION

La confrontation des données cytotaxonomiques et des études sur l'organ isa
tian génétique des sorghos cultivés et sur les relations géniques qu'ils entre
tiennent avec les sorghos sauvages permet de proposer un schéma d'évolution
et de domestication du genre Sorghum.

A partir d'un ancêtre commun, deux formes de sorghos sauvages (x = 10) se
seraient différenciées: la première, annuelle, très proche de S. bieolor subsp.
arundinaceum, la seconde, pérenne et rhizomateuse, proche de S. propin
quum. Dans leur zone de contact, probablement au Moyen-Orient, une forme
tétraploïde serait apparue par hybridation interspécifique : S. ha/epense. Le
même phénomène s'est produit récemment en Amérique du Sud pour donner
S. a/mum (DoGGETI et PRASADA-RAO, 1995).

La domestication se serait ensuite déroulée en trois phases (OLLITRAULT,
1987; OLLITRAULT et el ., 1989). Dans un premier temps, la domestication des
sorghos se serait produite en bordure du Sahara dans la région nord-est de
l'Afrique, il y a sept millénaires, vraisemblablement à partir des races verti
eillif/orum et/ou aethiopicum de sorghos S. bicolor subsp . arundinaceum
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(HARLAN et STEMLER, 1976 ; ALDRICH et a/., 1992). Elle aurai t donn é un sorgho
cu lt ivé primitif, de typ e bicolot, ensu ite introduit dans diverses régions
d'Afrique et d' Asie. Dan s un deuxième temp s, les races actuel les aur aient
été sélect ionn ées ind épend amment en Afr iq ue de l' Ou est, en Afriqu e du
Centre et de l'Est et en Af riq ue australe au sein des typ es régionaux africai ns
de bicolot, différenc iés par effet de fondation et par introgression avec des
sorghos sauvages indigènes. Enfin, ces différentes races aura ient été trans
portées, au gré des mi grati ons humaines et sui vant les voies co mmerc ia les,
dès le troi sième millénaire avant notre ère, vers d'autres régi ons d'Afrique et
vers l'Asie.

Le sorgho aurai t gagné ensui te l' Europe. Très récemm ent, i l a été introdui t en
Amérique, où des variétés provenant d'Afrique australe et d'Af rique de l'Est ont
été importées au cours du XIXe siècle. A la fin du XIXe siècle, le sorgho était pré
sent sur tous les continents.

L' amél ioration variétale

Les types variétaux

O n rencontre, en mili eu paysan, tro is types varié taux de sorgho : les variétés
locales, les lignées et les hybrides. En sélection, on fait usage d' un quatrième
type de matériel : les composites.

LES VARIËTÉS LOCALES

Les vari étés locales sont issues de pratiqu es paysannes empi riques de sélec
tion, dont les orig ines sont très anc iennes. Pour chaque variété locale, ces pra
tiques ont deux final ités opposées: entretenir une certaine variabilité afin de
faire face aux aléas culturaux et maintenir les caractérist iques assurant son
adaptation aux cond itions climatiques (longueur du jour ) et culturel les (prépa
rations culinaires) de son terroir.

Chaque variété locale présent e don c une cer tai ne hétérogénéi té phénoty
pi que associ ée à des taux d'h étérozygotie inhab ituels pour une pl ante consi
dérée comme autogame (OLLITRAULT, 1987). En revanche, chacune est bien
typée pour les carac tères li és à son usage alimentai re ou à son ajusteme nt au
milieu. Chaqu e variété locale afr ica ine possède ainsi une sensibi lité thermo
photopériodique spéc if ique résultant des contraintes cl imatiques de sa zon e
d'ori gin e.

Partout où l' agriculture tradit ionnell e d'autosubsistance reste prépondérante,
les variétés locales conservent un intérêt certain . C'est le cas en Afrique et, à
un moindre degré, en Asie.
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LES LIGNÉES

Avec le déve loppement de la génétiqu e et la mi se au poi nt de méthodes sci en
ti fiqu es de sélect ion, l'autogamie du sorgho a été exp lo itée pour obtenir des
lignées. Au début du siècle, les Etats-Un is ont co nduit avec succès les premiers
travaux dans ce dom aine. Les lignées sélect ionn ées, de taill e courte et aptes à la
récolte mécaniqu e, ont rapidement conquis les grandes pl aines des Etats du sud
et du centre du Middle West. Par la suite, ces lignées ont été remplacées par les
hybrides, mais dans les pays industriali sés elles restent sélectionnées pour leur
aptitude à la comb inaison dans les programm es d'obtentio n d' hybrides.

Les lignées sélect ionnées sont, en revanche, tou jours cu lt ivées dans les pays en
développement. Généralement obtenues par sélectio n généalog iq ue, el les sont
ce qui co nvient le mi eux à un paysannat dont les moyens sont lim ités. Elles
restent l' ob jectif prio ritaire des travaux de sélec tio n d'organi smes co mme le
CIRAD et l'ICRI5AT.

LES HYBRI DES

Les prem iers hybrides de sorgho ont été commerc ia lisés aux Etats-Unis à la fin
des années 50. Leur obtention a été rendu e possibl e grâce à la découverte
d'une stéri li té mâle génocytoplasm ique dans un croisement entre un matériel
mi/a (durre) et un matériel kafir (5TEPHENS et HOLLAND, 1954). Actu ell ement, les
hybrides de sorgho sont les seules variétés utili sées en Amérique du Nord et en
Europe. Ils sont déjà largement cultivés en Am ériqu e centra le et en Am érique
du Sud et co mmence nt à l'être en Asie. En Inde, i ls prédomi nent dans les Etats
du Mahârâshtra et du Ka rnâtaka (0.5. Murty, comm . pers.).

Presqu e tous les hybr ides co mmerc ia lisés de sorgho ont le même cytop lasme
mi/o, ce qu i laisse p laner certains risqu es, ainsi que le mo ntre l' arri vée récente
en Amérique du Su d, au Brésil , de l' ergot du sorgho (Claviceps etr ice ne) .
D' aut res sources de stéri li té génoc ytop lasmique, ainsi qu e leur s restaurateurs,
ont été reconnues et sont susceptib les de remédi er à cet inconvéni ent (5CHERTZ
et PRING, 1982).

LES COMPOSITES

Les composi tes co nsti tuent un matériel de trav ail po ur les sélectio nneurs. Ils
tirent leur o rigi ne de la découverte de gènes de stéri li té gén ique qui ont
permi s d' appl iqu er au sorgho les méthodes de sélect ion récurrente. Les pre
mi ers co mposi tes ont été produits aux Etats-Un is dans les années 60. Par la
suit e, l'I CRI5AT a beaucoup travaill é ce typ e de formule. Les co mposites sont
généralement bâtis sur une part icul arité, par exemple la résistance à la séche
resse, ou sur une forme de co mplémentari té, co mposi tes mainteneur et res
taur ateur de ferti lité, composi tes guinea et caudatum. Ils sont améliorés par
cyc les à l' aid e de tests (test 51' demi -frères, pl ein s frères.. .). Lorsqu' il s atte i
gnent un ni veau satis faisant, les composites servent de point de départ à la
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sélect ion de lign ées. En Inde et en Afrique de l'Est, quelques lignées perfor
mantes en el les-mêmes ou en co mb inai son hybride tirent leur orig ine de
co mposi tes. A l' avenir, il n' est pas exc lu que des co mposi tes pui ssent être
expl oités directem ent.

Les objectifs de sélection

Les objecti fs de sélection vari ent pri nc ipalement en fon cti on du contexte
soci o-économique de la producti on et du typ e de producti on visé . On di s
ti ngue deux situati ons.

La premi ère se rapporte aux pays industrial isés - Etats-Unis, Europe, Argen
tin e, Brésil - , où la productio n, destinée à l' al imentation ani male, est surtout
assurée par des hybrides. Les prin cip aux critères de sélection mettent l'accent
sur l'adaptation à la culture mécanisée et sur le rendement avec cependant des
différences dans les objec tifs selon que l'on s' intéresse aux sorghos-grain ou
aux sorghos fourragers (tableau 1). Dans un avenir proc he, le déve loppement
prévi sibl e des usages industriels du sorgho amènera très certainement le sélec
tionneur à défin ir de nouveaux critères de sélecti on .

La second e concerne les pays tropi caux au secteu r agrico le prépondérant
- Afr iqu e de l'Ouest, du Centre et de l'Est, Inde à un moindre degré. La
culture du sorgho, desti née à l' al im entat ion hum ain e, y est réal isée pri nc ipa
lem ent avec du matériel fixé. Plus que le rend ement lui -même, ce sont les
qu alités de stabi l ité et de régul arité de la product ion qui priment. Une dis
tincti on intervient dans les objectifs de sélection selo n que l' on exp loite des
vari étés locales ou du matériel « importé » . Dans le premi er cas, les effo rts
portent d' abord sur l' améli o rati on des carac tères agro no m iques. Avec du
matér iel introduit, les priori tés sont la résistance aux ravageurs des cultures
et l' améli or ation de la qual ité du grain (tableau 2).

Les méthodes d'amélio ration

LA CRÉATION DE VARIAB ILITÉ

Quatre grandes voi es conduisent à la création de la variabi lité nécessaire aux
programmes de sélection du sorgho.

La pro spection

La pro specti on et l' examen de matériel local cultivé ou sauvage permettent de
mettre en évidence puis d'exploiter une diversité, certes préexistante mais non
encore révélée. Cette démarche peut être ass imi lée à une forme de création de
vari abilité.

Ainsi, la découverte de lignées riches en lysine dans une co llec tion d'écotypes
éthiopiens a ouvert de nouv elles voi es pour le sélect ionn eur (SIN GH et AXTELL,
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197 3). Il en va de même des sources de résistance aux ravageurs du sorgho,
détectées pour la plupart dans des variétés locales.

D'une mani ère générale, une connaissance approfondie de la variabi l ité de
l'espèce contribue à une meilleure identification des groupes de sorgho. Ces
derni ers sont alors mieu x exploités en sélection selon leurs aptitudes propres et
leurs complémentarités.

Les c ro isements entre variétés co m p lémentaires

La seconde voie de création de variabilité est celle des cro isements entre
variétés « complémentaires » de sorghos cultivés, croisem ents suivis de sélec
tion, le plus souvent généalog iqu e, dans les descendan ces en disjonction . Le
but est de fi xer, dans les lign ées recombin ées, les caract éristiqu es intéressantes
venant de chacun des parents .

Comme les géniteurs impliqués dans les croisements sont généralement fer
til es, il est nécessaire de stéri liser le poll en des plantes choisies comme parent
femell e. O n peut réaliser cette stéril isation selon trois méthod es : la castration
manu ell e, la stérilisation par la cha leur et la stérilisation par ensachage
(HOU SE, 198 7). La castration manu ell e des fleurs consiste à éliminer à la pince
les étamines avant leur maturité. Cette méthode , la plus fiabl e, est cependant
laborieuse et ne permet de produ ire que des quantités limitées de semences
hybrides. La stéril isation par la chal eur consiste à tuer le pollen d'une panicule
en l' expo sant environ dix minutes à une température de 42 oc. La stéri l isation
par ensachage des pan icules est réal isée avec des sacs en pl astiqu e fi n et trans
parent. Ceux-ci empêchent l'autofécondation en maintenant une humidité qui
s'oppose à la déhi scence des étamines et une chaleur qui tue le pollen .

La cr éation de co m po sites

La constitution de composites est une autre forme de création de vari abilité
(BHOLA-NATH , 198 2). Les composites sont produits à partir de l ignées, d'ori 
gines vari ées, choisies pour avoir en commun la ou les caractéri stiqu es fond a
trices de la popul ation , par exemple la résistance à la sécheresse ou le carac
tère ma inteneur de stéri l i té. Plus les l ignées retenues pour ce travail sont
nombreuses, plu s la variabilité de la popul ation de départ est importante, mais
en contrepartie moins ses performances agronomiques sont bonn es. Il s'agit de
trouver un compromis, qui se situ e pour le sorgho autour d'une vingtaine
d'entrées pour la population de départ .

Dans un deuxième temps, on incorpore par rétrocroi sement un des gènes de
stérilité génique du sorgho (général ement ms-3 ou ms-7) dans chac une des
entrées. Des d ispositifs appropriés assurent ensuite plu sieurs cycles de bras
sage génétique des lign ées. Ces brassages abouti ssent aux population s de base
avec environ un tiers de plantes mâle-stériles. Ces populations de base sont
alors soumises à une sélection récurrente qu i élève progressivement la fré
quen ce des gènes favorables tout en assurant un remaniement permanent des
blocs de li aison.
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Les lourds investissements en temps et en argent que requièrent l'élaboration
et l'exploitation de ces populations font de cette méthode l'apanage des insti
tutions publiques ou parapubliques de recherche (universités américaines,
ICRISAT, CIRAD).

La mutagenèse
Enfin, il existe une dernière voie de création de variabilité : c'est celle des trai
tements mutagènes. Elle a pour particularités de nécessiter des manipulations
en laboratoire et de n'impliquer, si on le désire, qu'une seule variété.

Son principe est de modifier l'information héréditaire d'un matériel végétal
intéressant en lui-même par des agents chimiques (comme le méthane sulpho
nate d'éthyle) ou physiques (comme les rayonnements) . Pour le sorgho, il est
rarement fait appel aux agents chimiques. On exploite plutôt des agents phy
siques sous forme de rayonnements. Les plus utilisés sont les rayons gamma,
avec lesquels les grains sont irradiés pour produire des mutations. Celles-ci,
très souvent récessives, ne s'expriment donc qu'en deuxième génération (M2) .

De plus , elles sont fréquemment défavorables. Le repérage des mutants intéres
sants demande l'examen d'un grand nombre de plantes.

Le caractère aléatoire et souvent décevant de la variabilité ainsi créée rebute
certains sélectionneurs. Néanmoins, cette voie a des adeptes qui peuvent se
prévaloir de résultats intéressants. Elle est actuellement suivie, sur des variétés
locales tropicales, pour obtenir notamment des mutants de taille réduite mieux
adaptés à une agriculture intensive (BRETAUDEAU et TRAORE, 1989).

LES MÉTHODES ACTUELLES DE CRÉATION VARIÉTALE

On applique au sorgho l'arsenal des méthodes de sélection des plantes auto
games pour créer des lignées. Les plus prisées d'entre elles sont de type généa
logique. Cependant, pour des raisons commerciales, l'essentiel des travaux de
sélection porte sur la création d'hybrides obtenus en exploitant un des sys
tèmes de stérilité mâle génocytoplasmique du sorgho.

La sélection généalogique
La sélection généalogique exploite une forte variabilité génétique expérimentale:
F2 d'un croisement entre géniteurs complémentaires, M 2 d'une variété ayant subi
un traitement mutagène ou encore composite au terme d'un cycle de brassage.
Au sein de ces ensembles en disjonction, on choisit les plantes les plus intéres
santes. Leurs descendances sont suivies et sélectionnées en panicule-ligne à
l'aide de tests intervenant plus ou moins précocement (F4, Fs' F6) . Il est souhai
table de recourir à l'autofécondation le plus tôt possible, en particulier si on
recherche des mutants induits .

Les croisements entre lignées d'élite suivis de sélection généalogique abou
tissent souvent à de très bonnes créations variétales. La méthode est cependant
peu efficace quand il s'agit de recombiner des caractères complémentaires de
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géniteurs issus des races caudatum et guinea. Ces deux races présentent en
effet des caractéristiques propres qui se réajustent difficilement à l'occasion
des croisements interraciaux. Les tentatives visant à associer la forte producti
vité des sorghos caudatum et les qualités de grain des sorghos guinea n'ont pas
abouti aux résultats espérés. Dans ce cas, pour accroître les chances d'obtenir
de bons recombinés dans les descendances, il est recommandé d'user de la
sélection généalogique avec de grands effectifs - F2 d'au moins 5 000 plantes,
F3 d'une centaine de plantes ... (DEGREMONT, 1992).

Les méthodes en mélange (bulk) pourraient être également employées, mais le
nombre d'autofécondations à réaliser constitue alors un problème. Le pourcen
tage d'allogamie non négligeable des sorghos rend en effet indispensable cette
précaution.

Le rétrocroisement
On recourt aux rétrocroisements pour corriger un défaut ponctuel oligogé
nique d'une lignée.

Aux Etats-Unis, cette méthode est à l'origine de l'adaptation de variétés tropi
cales à la zone tempérée . Par l'alternance de leur culture aux Etats-Unis et à
Porto Rico et par des rétrocroisements introduisant l'insensibilité à la photo
période, ces variétés sont devenues cultivables sous les latitudes élevées, où
les jours longs empêchaient auparavant leur floraison (5TEPHENS et al ., 1967) .

La sélection récurrente
La sélection récurrente est utilisée pour améliorer les composites à partir des
quels des lignées seront sélectionnées par les méthodes généalogiques (BHOLA
NATH, 1982). En effet, le niveau moyen des lignées ainsi obtenues est fonction
du niveau du composite. C'est un travail à long terme, qui présente l'intérêt
d'exploiter une base génétique large.

Un cycle d'amélioration commence par la récolte de 200 à 300 plantes au
sein d'un composite. Le plus souvent ces plantes sont soit fertiles et autofécon
dées (51)' soit stériles et en pollinisation libre (demi-frères), soit stériles et polli
nisées chacune par une plante fertile différente identifiée (pleins frères). Une
partie des graines des plantes récoltées constitue un talon et le reste est testé
en panicule-ligne dans un dispositif, parfois multilocal, avec répétitions. Les
mei lIeures descendances sont identifiées. On reprend leurs talons, qui sont
brassés génétiquement à l'aide des gènes de stérilité pour reconstituer un nou
veau composite plus riche en gènes favorables. Trois générations sont donc
nécessaires pour mener à bien un cycle d'amélioration de composite.

Lorsqu'on améliore le composite pour des caractères hautement héritables, il est
possible d'économiser l'étape des tests de descendances en se limitant à un choix
massai des plantes pour le cycle de brassage suivant. Il convient alors de tra
vailler avec des plantes 51 ou pleins frères, c'est-à-dire avec du matériel dont la
pollinisation est contrôlée. Avec des plantes demi-frères, les choix massaux ne
prennent pas en compte les parents mâles, qui maintiennent dans le composite
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une fréquence élevée de gènes dominants. Ceux-ci sont très souvent défavorables
(grande taille, tardiveté, panicule lâche, richesse du grain en anthocyanes ... ).

L'hybridation
La seule formule commercialisée d'hybrides de sorgho est l'hybride simple F1 .

Les travaux des sélectionneurs ont montré la fréquente supériorité de son ren
dement en grain par rapport aux lignées (MURTY et al., 1995).

La création d'hybrides passe par la sélection de lignées parentales selon les
méthodes habituelles d'obtention de matériel fixé pour le sorgho, avec cepen
dant quelques particularités. Les lignées mâles sont créées à l'aide de matériel
restaurateur de fertilité (matériel R), les lignées femelles avec du matériel main
teneur de stérilité (matériel B). Les meilleures sélections B ainsi obtenues sont
ensuite stérilisées par rétrocroisement pour donner des lignées mâle-stériles
(matériel A). En cours de sélection, on doit s'assurer que les parents mâles sont
de bons pollinisateurs et que les lignées femelles sont facilement pollinisables
(floraison groupée, bonne exsertion des stigmates, taille courte... ). On obtient
des hybrides performants lorsque les parents possèdent des aptitudes positives
à la combinaison. C'est souvent le cas s'ils appartiennent à des groupes hétéro
tiques différents, séparés par des distances génétiques notables. il faut cepen
dant que ces groupes aient des vocations culturales voisines pour préserver
une cohérence fonctionnelle des deux apports parentaux dans le produit du
croisement. Pour ce qui concerne la production de grain, c'est le cas des sor
ghos kafir et des sorghos eaudatum, dont les complémentarités ont été large
ment exploitées aux Etats-Unis pour obtenir des hybrides (HARLAN et DE WET,
1972). Pour la sélection d'hybrides fourragers, il existe une bonne complémen
tarité de pools entre sorghos cultivés bieolor et Sorghum bieolor arundina
ceum, complémentarité qui est à l'origine des sorghos Sudan grass.

LES BIOTECHNOLOGIES

Le marquage moléculaire
Si l'étude de la diversité par marquage moléculaire permet de mieux com
prendre l'organisation génétique des sorghos cultivés et sauvages, elle permet
aussi, sur un plan pratique, d'orienter les choix du sélectionneur tout au long
du processus de sélection.

Une telle étude renseigne, en effet, sur la divergence de génotypes pour des locus
donnés. La mesure de cette divergence sert à estimer les apparentements et à cal
culer des distances génétiques (VIERLING et al., 1994), qui permettent de prévoir,
dans certaines conditions, l'hétérosis produite par le croisement de ces génotypes.
Une étude réalisée avec des isoenzymes et des RFLP montre en effet, pour le
sorgho, l'existence d'une liaison entre la divergence génétique et l'hétérosis dans
le cas de croisements entre les écotypes kafir et eaudatum (CHANTEREAU, 1993).

Les marqueurs moléculaires du sorgho sont maintenant suffisamment nom
breux pour permettre la construction de cartes génétiques. La première carte
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du sorgho a été publiée en 1990 (HULBERT et al ., 1990); la première carte
saturée date de 1994 (CHITIENDEN et al., 1994). Le CIRAD a, quant à lui, réalisé
une carte génétique composite non saturée à partir de l'analyse de lignées
recombinées issues de deux croisements (DUFOUR et el., 1997; figure 3). Il
devient possible de repérer des QTL de caractères agronomiques, ce qui ouvre
la voie à la sélection assistée par marqueurs. Des travaux sont en cours sur des
caractères comme la qualité du grain et la résistance à certains ravageurs tels
que la punaise des panicules, la cécidomyie ou le striga (DUFOUR, 1996). Le
marquage de ces caractères doit rendre plus efficace leur transfert par rétro
croisement aux cultivars à améliorer.

La culture de tissus et de protoplastes
La culture de tissus et de protoplastes a pour but de régénérer des plantes fer
tiles à partir de fragments d'organe ou de cellules. Elle débouche sur l'exploita
tion variétale des travaux in vitro de transformation génétique ou de produc
tion d'hybrides somatiques entre espèces naturellement incompatibles.

La culture de tissus a fait l'objet de travaux relativement nombreux sur le
sorgho. Elle a abouti à la régénération de plantes fertiles en partant de cals
issus de la base de jeunes feuilles, d'inflorescences et d'embryons immatures.

La culture de cellules et de protoplastes reste, en revanche, plus délicate.
Après les travaux pionniers, menés en 1980 , qui décrivent l'obtention de cals à
partir de protoplastes isolés de suspensions cellulaires, il a fallu attendre 1990
pour voir publier les premiers résultats sur la régénération de plantes fertiles à
partir de protoplastes (WEI et Xu, 1990).

La transformation génétique
La transformation génétique vise à introduire et à faire exprimer dans une
espèce des gènes issus d'un autre organisme. L'accent est mis pour les céréales
sur le transfert de gènes de résistance aux herbicides ou aux insectes comme
les gènes de toxines de Bacillus thuringiensis.

Les études sur la transformation génétique du sorgho sont très récentes. Les
premières cultures cellulaires transgéniques ont été obtenues en 1991 par élee
troporation de protoplastes et par bombardement de microprojectiles sur des
étalements de suspensions cellulaires. En 1993, le bombardement de micro
projectiles sur des embryons immatures a permis d'introduire la résistance à un
herbicide, le bialaphos, dans une variété tolérante à la sécheresse, P898012
(CASAS et el., 1993).

Cette transformation demeure cependant peu efficace, comparée aux résultats
obtenus sur d'autres céréales comme le riz et le maïs.

L'haplodiploïdisation
La culture d'anthères est réputée difficile pour le sorgho et aucune preuve de
l'obtention de plantes androgénétiques n'a été apportée jusqu 'à présent.
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Figure 3. Carte génétique composite non saturée du sorgho, obtenue par l'étude de deux populations de /ignées recombinées, /528 07 x 379
et /52807 x 249, d 'après D UFOUR et al. (7997).
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D'autres méthodes de production de plantes haploïdes, comme la pollinisation
par du pollen irradié ou les croisements intergénériques, se sont également
révélées infructueuses (VIRGO-BROWN, 1991).

Les progrès génétiques
et la diffusion des variétés
La sélection a grandement élargi l'aire de culture du sorgho. En zone tempérée,
ce résultat a été acquis par la création de variétés très productives non photo
périodiques. Dans les pays de culture traditionnelle, les variétés locales restent
importantes. Leur variabilité génétique est à préserver. Elle n'a été que partiel
lement exploitée jusqu'à présent et laisse espérer de futurs progrès variétaux .

Les travaux actuels d'amélioration

Les exemples présentés montrent que, indépendamment des formules tra
vaillées (hybrides ou lignées) et de l'origine continentale des sélections
(Afrique, Asie, Europe), le succès d'une variété ne tient pas seulement à sa
productivité. Il s'explique aussi par la régularité et la stabilité de son rende
ment, par l'étendue de son adaptabilité et, plus récemment, par la qualité de
son grain.

LA L1GNËE IRAT2ü4

Dans les années 70, l'IRAT (Institut de recherches agronomiques tropicales
et des cultures vivrières) souhaitait mettre au point un matériel destiné à la
culture pluviale ouest-africaine, vigoureux à la levée, résistant à la séche
resse, productif et aux grains clairs convenant à l'alimentation humaine. C'est
sur ces critères que la lignée IRAT204 a été sélectionnée (planche XXIII, 3).

De type caudatum, elle est issue, par sélection généalogique, du croisement
entre un écotype éthiopien (1512610) et une lignée sélectionnée (CE90), prove
nant elle-même du croisement entre un écotype sénégalais (Hadien-Kori) et un
écotype nigérien (Mourmoure).

La 1ignée 1RAT204 est remarquable par sa précocité : en Afrique de l'Ouest,
son cycle du semis à la maturité est de 85 à 90 jours en saison des pluies. Elle
est insensible à la photopériode, de taille courte (environ 1,4 mètre) et de faible
tallage. Ses besoins en eau sont limités, de l'ordre de 350 à 400 millimètres.
Ses potentialités de rendement sont élevées, jusqu'à 7 tonnes par hectare en
station. Sa panicule est bien dégagée, fournie, mais reste aérée. Son grain,
blanc et moyennement vitreux, ne se prête cependant pas à certaines prépara
tions culinaires traditionnelles.
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Cette lignée a été testée pour la première fois en 1980 au Sénégal, à Bambey,
en culture pluviale sahélienne. Dans ces conditions arides, sa résistance à la
sécheresse, en partie liée à sa précocité, a pu pleinement se manifester. Des
paysans sénégalais, mauritaniens, maliens et burkinabés, conscients de cet
avantage, l'ont intégrée dans leur panoplie variétale. Ils la cultivent sur de
petites parcelles, ce qui leur garantit une production en cas de saison des
pluies anormalement courte.

Mais c'est surtout en culture irriguée que cette variété est utilisée en Afrique de
l'Ouest. Economique en eau, très productive, peu sensible aux dates de semis
et de croissance rapide, IRAT204 est la variété de sorgho la plus employée
dans les périmètres irrigués du Sénégal, de Mauritanie, du Burkina et du Niger.
Les paysans qui la cultivent obtiennent régulièrement des rendements de
4 tonnes par hectare. Ils pallient les qualités insuffisantes de son grain en
mélangeant sa farine avec celle de variétés locales de sorgho ou de blé culti
vées sur leurs périmètres irrigués. Au Brésil, elle a également rencontré un cer
tain succès en culture extensive avec des semis réalisés par avion.

LA LfGNËE ICSVl12

ICSVl12 est une des meilleures lignées créées par l'ICRISAT en Inde. Elle est
destinée à l'alimentation humaine et adaptée à la culture pluviale.

Elle a été obtenue, au début des années 80, par sélection généalogique à partir
d'un croisement multiple impliquant cinq géniteurs, dont une bonne lignée
mainteneuse de stérilité, 2219B, et un bon écotype éthiopien, E3S-1.

ICSVl12 est une variété non photosensible, à cycle intermédiaire (de 110 à
120 jours). Elle résiste bien aux maladies foliaires. De taille moyenne (environ
1,7 mètre), elle possède une panicule elliptique, longue, assez ouverte et bien
dégagée. Ses grains, gros, blancs, assez vitreux et pauvres en tanins, ont des
qualités technologiques satisfaisantes. Mais ICSVl12 est surtout remarquable
par sa productivité et sa large adaptabilité en culture pluviale. Dans nombre
d'essais réalisés en zone tropicale, elle a surclassé les lignées sélectionnées
localement, avec une production parfois supérieure à S tonnes par hectare.

Aujourd'hui, la lignée ICSVl12 est vulgarisée et adoptée par les paysans en
Inde et, sous différents noms, au Zimbabwe, au Mexique et au Nicaragua.

LA VARIËTË ARGENCE

En France et dans les pays industrialisés, le sorgho est presque exclusivement
destiné à l'alimentation animale . Sa valeur alimentaire et sa rusticité en font un
concurrent direct du maïs dans les zones à faible disponibilité en eau. Mais,
jusqu'à récemment, les grains des hybrides commercialisés contenaient de
fortes teneurs en tanins, qui diminuaient leur digestibilité. Ces composés phé
noliques se combinent en effet aux protéines et inhibent le fonctionnement de
certaines enzymes.
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A la fin des années 70, les sélectionneurs français ont donc entrepris d'éliminer
cet inconvénient. Ils y sont parvenus et la première variété à faible teneur en
tanins a été inscrite au catalogue national sous le nom d'Argence, en 1981. Cet
hybride semi-précoce, à grains orangés et à panicule semi-compacte, possède de
très bonnes caractéristiques à la fois technologiques et agronomiques - bonne
tenue de tige, dessiccation rapide du grain en fin de cycle, très bonne producti
vité, poids de mille grains élevé.

Depuis cette date, tous les sorghos-grain inscrits au catalogue français sont
pour ainsi dire dépourvus de tanins.

La multiplication et la diffusion des cultivars

LA PRODUCTION DE SEMENCES

L'organisation de la production de semences dépend du type de variété:
lignée ou hybride Fl' Dans le premier cas, les semences peuvent être pro
duites sur l'exploitation . Dans le second cas, elles doivent être renouvelées
tous les ans et sont produites selon un plan précis, uniquement par des orga
nismes spécialisés.

La multiplication des lignées
La multiplication des lignées s'effectue à partir de lignées de départ fournies
- sous forme de panicules autofécondées - par l'obtenteur, qui est dans la
plupart des cas un organisme de recherche (VANDEVENNE et BONo, 1987). En
région tropicale, celui-ci assure les premières générations (GO' G l , G2) et éven
tuellement la production de semences de base (Gy G

4
) .

La multiplication de ces semences de prébase et de base donne la première
génération de semences certifiées (Rl ) . Celle-ci est prise en charge par les
fermes semencières, qui peuvent également réal iser les générations de
semences de base (Gy G4 ) .

La production de semences certifiées de seconde reproduction (R2) est réalisée
en milieu paysan. Un certain nombre de précautions doivent être prises à ce
stade afin de maintenir la pureté variétale des semences produites. Les orga
nismes nationaux de certification de semences effectuent des contrôles dans
les champs semenciers et en laboratoire sur des échantillons. Ces contrôles
portent sur l'origine de la semence mère, le précédent cultural, l'isolement du
champ (100 mètres d'isolement sont recommandés), la pureté variétale, la
pureté spécifique, l'état sanitaire de la culture, la qualité du grain (liée en parti
culier à son humidité) et sa faculté germinative. De ces contrôles dépend la
certification des semences produites.

Le cycle complet de production de semences exige donc cinq générations suc
cessives pour obtenir une semence certifiée de seconde reproduction.

584



L'am éli oration des plantes tropicales

La production de semences hybri des

La producti on de semen ces hybrides est une opération beauco up p lus dé l ica te
que ce lle des l igné es (M URTY et el., 1995). Elle met en jeu des techni ques
sophis tiquées de produ cti on et dépend d'organismes spécia lisés. Elle nécessite,
de p lus, la product ion régulière, dans l' espace et dan s le temps, des différents
parents de l'hybride: les li gnées A, B et R (figure 4).

La l ignée restauratrice R et la li gnée mainteneuse B sont des li gnées pures
auto fer ti les. Elles peuvent être fac il em ent multipliées, co mme les variétés
1ignées, sur des parcelles isol ées en assurant une épuration drastiqu e des hors
typ e au stade de la florai son .

La li gnée mâle-stérile A est maintenue grâce à sa lignée isogén ique B sur des
parcell es isol ées où alternent les rangs des deux lign ées. L' épu ration des hors
type intervient le plus tôt possibl e. A la floraison, des retours de ferti li té s'obser
vent parfo is po ur les pl antes de la lignée A lorsque les temp ératures sont supé-

Figure 4. Schéma de production de semen ces d'hybrides de sorgho à l'aide des lign ées
A, B et R, d'après POEHLMAN (7979).
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rieures à 38 oc. Ces plantes sont alors élimi nées. Les lignées A et B sont réco l
tées séparément. Les prem ières pr odu isent les semences mâle-stériles, les
secondes reproduisent la lignée mainteneuse B et peuvent être utilisées pou r
un cycle ult érieur de produ ction de semences mâle-stéril es.

Tout es ces lignées sont multipl iées à partir des semences de prébase fournies
par l'obtenteur pour produ ire les semences de base de l'h ybrid e. Cette produc
tion est assurée par des sociétés privées, des organismes publics ou des ser
vices de vulgarisation sous le contrô le des sélectionneurs et des agences de
certi ficatio n des semences.

Les semences hybrides A x R sont produ ites sur des parcelles où alternent le
plus souvent quatre rangs du parent mâle-stéril e A et deux rangs du parent res
taurateur R. Un isolement des parcell es de 300 à 400 mètres est recommandé.
La date de semis de chacun des parents est choisie afin d'obtenir la coïn ci
dence de leur floraison. L'épuration est pratiquée au stade de la floraison et
porte sur les hors-type et les plantes de la lignée A présentant un retour de fer
ti 1ité. Les semences hybrides sont récoltées sur le parent mâle-stéri le, après la
récolte du parent restaurateur.

Les semences hybrides sont produites à grande échelle par des socié tés pri 
vées, des fermes semencières, des agriculteurs expérimentés ou des servi ces de
vulgarisation sous la survei lla nce des agences de certificatio n des semences.

LA DIFF USION DES CULTIVA RS

Les variétés hybrides à haut potentiel de rendement sont largement diffusées
dans les pays où le sorgho est une culture récente, mécanisée et commercia
li sée pour l' alimentation animale. C'est le cas des Etats-Un is, des pays du sud
de l'Europe et de l'Australie.

Dans les pays trop icaux, où le sorgho est traditi onn ell ement util isé en al imen
tation hum aine, la situation est plus compl exe. Ainsi, en Inde, dans l'Etat de
M aharashtra, les 2 millions d'hectares cultivés en sorgho sont emb lavés avec
des hybr ides (CSH5, CSH9, CSH11). En revanche, dans les Etats du Gujerat, du
M adhya Pradesh et du Raj asthan, les variétés fi xées restent prépondérantes;
elle s sont cu ltivées dans des condition s difficil es pou r être largement auto
consommées (0.5. M urty, comm. pers.).

En Afriq ue, on retrouv e également une grande diversité de situatio ns. Dans l' est
et le sud, si les variétés locales sont touj ours très utilisées, les variétés sélection
nées partici pent de plu s en plu s à la production. Ainsi, au Zim babwe, la lignée
SV2, vulgarisée depu is 1987 par les services agrico les nation aux, prog resse
régulière ment: en 1993, elle occupait 30 % des surfaces cultivées en sorgho
chez les petits paysans (ANANDAJAYASEKERAM et al., 1995). En Afr iqu e du Sud et
en Tanzanie, on observe une progression identique des variétés sélectio nnées.
Dans le centre et l'ouest, l'impact des variétés sélectionnées est moindre. Seules
qu elqu es variétés locales améliorées par sélection massale ont été aisément
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adoptées. Faute d'adaptation aux techniques culturales et aux usages alimen
taires traditionnels, les autres variétés proposées, à paille courte, non photosen
sibles et productives, ont subi un échec auprès des paysans: elles représentaient
moins de 5 % des surfaces cultivées en sorgho dans les années 80 (MATLON,
1985). La situation évolue cependant, même si cette évolution est difficile à
quantifier. Une enquête indique que la variété sélectionnée S35 occupait, en
1995, 30 % des surfaces consacrées au sorgho dans certaines régions, au Came
roun, et près de 40%, au Tchad (ICRISAT, 1996). Au Nigeria, au nord du Togo et
au Sénégal, les variétés sélectionnées, plus précoces, se substituent peu à peu
aux variétés locales. Les contraintes parasitaires et climatiques, mais aussi la
maîtrise des nouvelles techniques par les paysans, favorisent leur adoption.

En liaison avec les changements variétaux en cours, la situation du sorgho
dans les pays de culture traditionnelle continuera d'évoluer. Ainsi, la compéti
tion avec le maïs modifi e la répartition des deu x cultures. Cette compétition ne
se traduit pas nécessairement par une diminution des aires emblavées en
sorgho. Le sorgho , qui est surtout intéressant pour sa rusticité et ses besoins
1im ités en eau, devrait renforcer ses positions dans les zones à pl uviométrie
comprise entre 600 et 800 millimètres sur des sols peu ou moyennement fer
tiles mis en valeur de façon semi-intensive, comme c'est le cas au Mexique.

Il existe deux autres facteurs d'évolution, partiellement liés: le développement
de l'élevage et l'accroissement des populations urbaines. Ces deux facteurs
engendrent une commercialisation des céréales dont le sorgho tire parti,
notamment lorsqu'un marché d'aliments pour le bétail se met en place. Le
sorgho passe alors progressivement du statut de culture autoconsommée à
celui de culture de rente . Le paysannat devient plus réceptif aux innovations
culturales et variétales. Cette évolution, diversement amorcée dans les pays
tropicaux, se poursu ivra en fonction des options économ iques des Etats et de
leur capacité à commercialiser et à diversifi er les usages du sorgho.
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La tomate

Guy Anaïs

La tomate est le légume le plus consommé dans le monde après la pomme
de terre . Elle est cultivée sous presque toutes les latitudes. Avec une super
ficie d'environ 3 millions d'hectares, sa culture occupe près du tiers des sur
faces mondiales consacrées aux légumes. La production de tomates s'élevait
à 77,5 millions de tonnes en 1994 (tableau 1). Le rendement moyen est de
27 tonnes par hectare, mais seulement de 18,5 tonnes dans les pays en
développement, ce qui représente moins de 40 % de celui des pays déve
loppés . Ces faibles rendem ents sont dus à la mauvaise adaptation des
variétés au climat, à leur sensibilité aux maladies et aux ravageurs, au faible
niveau technique de la culture et aux ressources limitées des producteurs.
A l'inverse, les rendements extrêmement élevés obtenus dans certains pays
tempérés - jusqu'à 500 tonnes par hectare - résultent de modes de
production très sophistiqués, à forts niveaux d'intrants, dans des milieux
art i fi c ia1isés.

La tomate tient une place importante dans l'alimentation humaine. Elle s'uti
lise en frais, en salade et en jus, ou transformée, sous la form e de purée, de
concentré, de condiment et de sauce. Des industries de transformation de la
tomate sont implantées dans toutes les régions du monde et sont approvision
nées par des milliers d'hectares de culture mécanisée (ATHERToN et RUDICH,
1986).
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L'amélioration de la tomate, qui a commencé avec la domestication de
l'espèce par les civilisations précolombiennes, a donné lieu à de nombreux
travaux, tant en zone tempérée qu'en région tropi cale. Les contributions les
plus marquantes dans ce domaine sont celles de l'université de Californie aux
Etats-Unis (RICK, 1990). En région tropicale, les recherches portent principale
ment sur l'adaptation au climat et la résistance au flétrissement bactérien et
aux nématodes. Des travaux ont ainsi été menés par les universités d'Hawaii et
de Floride aux Etats-Unis, par l'INRA (Institut national de la recherche agrono
mique) à la Guadeloupe, par l'IRAT (Institut de recherches agronomiques tro
picales et des cultures vivrières) puis par le ClRAD à la Martinique et au Bur
ki na, par l'AVRDC (Asian Vegetable Research and Development Centre) à
Taïwan et par la Station Liliana Dimitrova à Cuba . Certaines études conduites
en zone temp érée ont une incidence déterminante sur les programmes tropi
caux, c'est notamment le cas de la sélection pour la résistance aux maladies
- réalisée par l'INRA en France et par l'université de Caroline du Nord aux
Etats-Unis - et de l'amélioration de l'adaptation à la chaleur - conduite par
les universités du Texas, de Louisiane et de Californie. Dans le domaine de la
biologie moléculaire, des résultats majeurs ont été obtenus, notamment par les
équipes américaines (université Cornell) et françaises (INRA).

L'organisation évolutive

Les formes cu Itivées

La tomate, Lycopersicon esculentum Mill., est la seule espèce cultivée du
genre Lycopersicon. C'est une plante diploïde (2n = 2x = 24) de la famille
des solanacées.
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Son génome, bien que signifi cativement plus grand que celui d'Arabidopsis
thaliana, est de ta ille relativement petite: 0,74 pi cogramme par génome
haploïde.

LA BIOLOGIE ET LE M ODE DE REPRODUCTION

La tomate fait l'objet d'une culture annuelle bien que, dans certaines condi
tions, la plante soit pérenn e. Sa graine est petite (300 graine s par gramme) et
poilue; sa germination est épigée. Après le stade cotylédonn aire, la pl ante pro
duit 7 à 14 feuilles composées avant de fleurir. Chez les variétés à port indéter
miné, chaque bouquet flor al est séparé par trois feuill es et la plante peut croître
ainsi indéfiniment. Chez les variétés à port déterminé, les inflorescences sont
séparées par deux feuilles, puis une feuille, avant de se retrouver en position
terminale sur la tige (plan che XXIV, 1). Les tiges, les feuilles et les jeunes fruits
sont recouverts de poil s simples ou glanduleux, qui confèrent une odeur carac
téristique à la plante. La fleur est hermaphrodite. Le pistil est entouré d'un cône
de 5 à 7 étamines à déhi scence introrse et longitudinale.

Toutes les plantes de l'espè ce L. esculentum sont autocompatibles et, en prin
cipe, autogames. La déhi scence des étamines coïncide avec l'épanouisse
ment de la corolle ; elle débute au lever du jour et atteint un pic entr e 10 et
11 heures. A des températures de 18 à 25 "C, le pollen reste viable pend ant
deux à cinq jours. Le stigmate est réceptif 16 à 18 heures avant l'anthèse
et le demeure cinq à six jours. Cependant, en région tropi cale , on ob serve
des taux d'allogam ie élevés, parfois supérieurs à 30 % car les températures
élevées affectent la viabil ité du pollen et des ovules. On a décri t près de
60 gènes de stéri l ité mâle chez la tomate. La plupart de ces gènes sont réces
sifs et non all éliques ; certains sont utilisés pour la production d'hybrides F1 .

LA DIVERSITË DES FORM ES CU LTIVËES

D'une manière générale , la sélection a privilégié les plantes à gros fruits. On
distingue cepend ant plusieurs catégories de tomates, selon le mode de cro is
sance de la plante - indéterminé ou déterminé - et surtout selon le typ e de
fruit: les variétés à fruit plat et côtelé, de type Marmande, dont le poids est
élevé pu isqu' i1 peut dépasser "1 ki 10 pour les variétés Burpees' Best et Laporte;
les variétés à fruit arrondi , dont le poids varie de 100 à 300 grammes, pour
lesquelles il exist e des hybr ides dont les fruits se conservent lon gtemps (Rin :
ripening inhibitor, sous contrô le polygénique); les variétés à frui t allongé
avec une extrémité arrond ie, de typ e Rom a, ou pointue, de type Chi co .
Ces dernières vari étés, destinées à l' industrie , ont toutes un port déterm iné
et leurs fruits répondent à un certain nombre de cri tères technolog iques
li és à leur tran sform ation . Certa in es de ces variétés se prêtent à la récolte
mécanique.

Cette diversité morphologiqu e ne correspond pas à une variabilité génétique
forte. En effet, sur l' ensemble des variétés cultivées, le marquag e mol écul aire
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n'a mis en évidence que très peu de polymorphisme: seulement 5 à 10% des
sondes utilisées révèlent du polymorphisme.

Les espèces sauvages apparentées

La région de diversification du genre Lycopersicon se situe au Pérou. Dans les
zones de basse altitude, on trouve l'espèce L. pimpinellifolium, à fruits rouges.
Plus haut, entre 1 000 et 3 000 mètres dans une région interandine relative
ment isolée et humide, se rencontrent les espèces L. parviflorum et L. chmie
lewskii, autocompatibles, qui forment un complexe sous-générique. L'espèce
L. hirsutum occupe les niches les plus élevées du genre, dans les vallées
humides entre 500 et 3300 mètres; ses fruits sont verts et la plupart de ses
écotypes sont auto-incompatibles. L'espèce L. pennellii (ex Solanum pennelli î),
à fruits verts, a une aire de répartition restreinte entre 500 et 1 500 mètres
d'altitude dans le centre du Pérou. Elle occupe les milieux les plus secs colo
nisés par le genre - elle peut absorber l'humidité atmosphérique grâce à la
présence de nombreux stomates sur la face supérieure de ses feuilles. Certains
biotypes de cette espèce sont autocompatibles, d'autres auto-incompatibles.
Les espèces L. peruvianum et L. chilense, à fruits verts, forment un autre com
plexe sous-générique. L. peruvianum est une espèce d'une extrême variabilité
et l'autocompatibilité y est fréquente. L. chilense est moins variable; elle
occupe la zone la plus méridionale de l'aire de distribution du genre. On la
trouve dans des environnements secs, où son enracinement profond lui permet
d'exploiter les rares réserves en eau. Elle se reconnaît à ses longs bouquets flo
raux , de 14 à 20 centimètres. L'espèce L. cheesmanii présente la particularité
d'être absente du Pérou ; elle a évolué en isolement dans les îles Gal àpagos.
Elle est tolérante au sel et ses populations sont autocompatibles et strictement
autogames .

La forme à petits fruits L. esculentum var. cerasiforme, ou tomate cerise, est
la seule forme sauvage du genre rencontrée aussi en dehors de l'Amérique
du Sud (RICK, 1986). Elle est connue dans les Antilles et en Guyane fran
çaises sous le nom de tomadose et y est cultivée en saison chaude et
humide. On pense que la tomate cultivée a été domestiquée à partir de cette
forme sauvage.

Toutes ces espèces sont diploïdes. L. pimpinellifolium se croise avec L. escu
lentum, c'est la seule espèce sauvage chez laquelle on ait observé des intro
gressions naturelles. Les espèces L. pimpinellifolium, L. esculentum et L. chees
manii se croisent facilement entre elles. En revanche , les espèces L. peruvianum
et L. chilense sont isolées de L. esculentum par des barrières reproductives . Cer
taines espèces du genre Solanum comme S. Iycopersicoides et S. rickii présen
tent des affinités avec Lycopersicon sp. Dans le cas de croisements interspéci
fiques, on est souvent obligé de recourir à la pollinisation de L. esculentum par
un mélange de pollen de l'espèce sauvage et d'autopollen (LATERROT, 1989) ou
à la culture in vitro des embryons immatures.
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L' amél ioration variétale

Les types variétaux

En région tropicale, le choix d'une variété doit, en premier lieu, tenir compte
des contraintes climatiques - température et pluviométrie - et biologiques
(MESSIAEN, 1989). Il doit aussi prendre en compte le système de production, le
contexte pédoclimatique et la commercialisation.

En culture de subsistance, pour laquelle les variétés traditionnelles appar
tiennent toutes à la forme L. esculentum var. cerasiforme, il est préférable
de choisir des variétés lignées plutôt que des variétés hybrides F,. Pour la
culture commerciale, il est possible de cultiver ces deux types de variétés.
En revanche, si pour la culture de plein champ on peut cultiver indifférem
ment des variétés à port déterminé ou indéterminé, on préférera pour la
culture sous abri des variétés à port indéterminé, qui valorisent mieux
l'investissement. La production sous abri permet, par ailleurs, de tirer le
meilleur parti de variétés hybrides F,. Dans le cas de cultures destinées à
l'industrie, les qualités requises par les transformateurs seront privilégiées.
Actuellement, le recours aux hybrides F1 ne se justifie pas pour ce type
de culture.

Dans les climats de type sahélien, en saison sèche, les températures ne sont
pas limitantes pour la culture de la tomate, on peut donc utiliser des variétés
de pays tempérés en prenant soin de choisir des cultivars résistants aux
maladies vasculaires (fusariose, verticilliose) et aux nématodes. Ces condi
tions climatiques, qui sont celles de certains pays de l'Amérique centrale et
des grandes Antilles, sont favorables au développement de cultures pour
l'industrie, pour autant que l'on dispose de l'irrigation. En saison fraîche et à
faible pluviométrie des pays tropicaux humides, les conditions thermiques
sont encore favorables mais la forte humidité atmosphérique favorise les
maladies foliaires. On choisira donc des variétés résistantes à ce type de
maladies et aux maladies vasculaires, comme la stemphyliose et les fusa
rioses. Le choix sera aussi fonction de la présence des nématodes du genre
Meloidogyne et du flétrissement bactérien dû à Ralstonia solanacearum (ex
Pseudomonas solanacearum). L'incidence du flétrissement étant moindre, on
peut utiliser des variétés qui n'ont pas le niveau maximal de résistance (FI
Heatmaster, F, Caracoli). Dans les conditions de moyenne altitude, les pro
blèmes de flétrissement et de nématodes sont absents ou négl igeables, en
revanche, on peut trouver la stemphyliose, le mildiou et la verticilliose ; les
variétés résistantes (Fline) seront choisies en fonction de la présence de ces
maladies. En saison chaude et humide des pays tropicaux humides, l'inci
dence du flétrissement bactérien est à son maximum, le choix est limité aux
variétés ayant le niveau le plus élevé de résistance au flétrissement (Caraïbe,
FI Calinago) .
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Les objectifs de sélection

En région tropicale, la sélection de la tomate vise avant tout l'adaptation au
climat, la résistance aux maladies et aux ravageurs et la qualité du fruit. Ces
objectifs de sélection sont résumés dans le tableau 2.

Les méthodes d'amélioration génétique

LA CRÉATION DE VARIABILITÉ

La var iabilité génétique de L. esculentum, au départ insuffisante pour répondre
aux besoins de la production (KALLOO et BERGH, 1993), a été élargie à la fois
par des allofécondations et des mutations naturelles et par des mutations
induites et des croisements dirigés.

On a ainsi induit plus de 300 mutants monogéniques chez L. esculentum et
200 chez L. pimpinellifolium, sur un total estimé à 1 200. Ils sont disponibles
pour les sélectionneurs et répertori és dans le Tomato genetics cooperative
report. La plupart de ces mutants concernent la forme et la coloration des
feuilles ; le cultivar Marglobe a été retenu comm e témoin de référence
(ATHERTON et RUDICH, 1986).

De nombreux caractères ont également été transmis à L. esculentum par
croisements interspécifiques et intergénériques (tabl eau 3).

LES MÉTH ODES CLASSIQUES DE CRÉATION VARIÉTALE

L'amélioration de la tomate repose aujourd 'hui sur des croisements contrôlés à
l'intérieur de l'espèce, suivis d'une sélection généalogique ou d'une sélection
par rétrocroisements . C'est ainsi qu'ont été obtenues plusieurs lignées isogé
niques résistantes aux nématodes, aux fusarioses et à la verticilliose, notamment.

La sélection en mélange, ou bulk, a été peu utilisée chez la tomate jusqu' à la
mise en œuvre de la filiation unipare (single seed descent ou SSD), qui permet
de limiter les effectifs et de réduire les dél ais entre les générations . Elle offre la
possibilité de conserver une variabilité plus étendue et de ne sélectionner que
lorsque le matériel est suffisamment fixé.

La sélection récurrente est employée dans le cas de caractères complexes ou
pour la sélection simultanée de nombreux caractères. Sa principale difficulté
réside dans le grand nombre de croisements à effectuer; une solution partielle
consiste à mél anger le pollen des différents géniteurs.

LES BIOTECHNOLOGIES

Certaines espèces de la famille des solan acées - en particulier des genres
Nicotiana, Petunia et Datura - sont devenues des modèles dans le domaine
de la culture in vitro. Le terme de variation gamétoclonale est issu d'études sur
la tomate où l'on pratique la culture d'anthères ou de microspores isolées.
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Chez la tomate, la culture de cellules a été utilisée pour sélectionner la résis
tance au sel, à la toxicité aluminique, au stress hydrique, aux herbicides et aux
pathogènes, en particulier à Ralstonia solanacearum (TOYODA et sl., 1989).

La culture d'embryons immatures est couramment employée pour lever les
barrières d'incompatibilité dans l'obtention d'hybrides interspécifiques. La
culture d'ovaires est utilisée pour le tri de plantes portant le gène de parthéno
carpie pat-2 (YOUNG et ei., 1990).

La fusion de protoplastes offre des perspectives intéressantes dans le transfert
de caractères d'espèces sauvages incompatibles avec la tomate, en particulier
ceux de résistance aux maladies (LEFRANÇOIS et al., 1993). La régénération de
plantes a posé de nombreux problèmes, mais il est possible aujourd'hui de
régénérer des plantes fertiles à partir de différents organes ou de protoplastes.
La fusion de cytoplastes - protoplastes énucléés - a servi à introduire la sté
rilité mâle cytoplasmique, qui n'existait pas chez la tomate (TAN et ei., 1986).

Les recherches conduites depuis des décennies sur la génétique, la physio
logie et la pathologie de la tomate permettent de disposer des informations
indispensables au développement des études de biologie moléculaire . La
carte chromosomique est maintenant suffisamment dense pour permettre
d'aborder les recherches sur les flux de gènes et le matériel génétique est dis-
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ponibl e pou r la plupart des app licatio ns. L'e xpression ph énotypique de nom
breu x gènes est à pr ésent bi en défin ie et leu r local isati on est co nnue.

Le genre Lycopersicon a serv i de mod èle pour étud ier divers aspec ts de la car
tographi e génétique des plantes (TANKSLEY et el., 1992). Une carte mol écul aire
comprenant plus de 1 000 marqueurs a été dr essée. De nombreux gènes à effet
quantitatif (QTU ont été identifiés (TANKSLEY, 1993).

La cartographi e des QTL impliqués dans la résistance de la tomate au flétri sse
ment bactér ien a été réalisée (THOQUET et al., 1996a). Six d'entre eux sont pré
sents dans la va riété Hawaii 79 96 : le chromoso me 6 porte, à prox im ité du
marqu eur CT 184 (DANEsH et al., 1994 ), le Q TL do nt l'effet est le plus import ant
- plus de 50 % de la var iatio n tot ale pour la résistance -, les chromosomes 7
et la portent de ux autres QTL.

D ans la vari été Haw ai i 7998, la réact ion d' hypersensibi l ité à Xantho monas
campestris pv. ves ica toria est contrôl ée par plusieur s gènes non domin ants
(Yu et al., 1995 ). Tro is facteurs affectant la résistance ont été mis en évidence,
deux sur le chromosome 1 et un sur le chromoso me 5. Ces facteurs paraissent
indépendant s et ont un effet additif.

Un produit amp lifié par PCR, rex-L , marqueur dominant lié au gène M i, qui
contrôl e la résistance aux nématodes à galle , perm et de di stinguer les hom oz y
got es des hétéroz ygotes et peut être ut ilisé dans la sélectio n pour la résistance
à Meloidogyn e (W ILLIAMSON et al., 1994).

Les résult ats les p lus co nnus de la transform ation génétique de la tom ate se
rapportent à la qu al ité du fruit. Le c lo nage et le séquençage du gène de la
polygalacturon ase, puis le transfert d'un gène ant isens polygalacturon ase, se
sont traduits par une réduc tion de 5 à 50 % de l' activité de la polygalacturo
nase dan s le fruit par rapport aux témoin s. O n obtient ainsi un net ralent isse
ment de la matur ation , donc une meilleure co nserva tio n du fruit (SHEEHY et al.,
1988) . D'autr es caractères d'intérêt éco no mique ont été obtenus par transfor
mation génét iqu e, co mme la stéri 1ité mâle (PEKARKOVA-TRONICKOVA et al., 1988)
ou la résistance aux cheni lles par transfert de gènes de Bacillus thuringiensis
(DELANNAY et el., 1989).

Les progrès génétiques
et la diffusion des cultivars

Les progrès génét iques

Les pr ogrammes d ' arn él io rat io n de la tomate pou r les zo nes tr opi cal es
humides de basse altit ude v isent trois objec ti fs : l'adaptation au cl ima t, la résis
tan ce au flétrissement bactérien et la résistance aux gémi nivi rus.
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L'ADAPTATION AU CLIMAT

En région tropicale, les conditions climatiques de la culture pendant la saison
chaude et humide sont très proches des limites physiologiquement supportables
par l'espèce, de sorte que les faibles différences entre la saison fraîche et sèche
et la saison chaude et humide ont une incidence marquée sur le comportement
des plantes. Les génotypes bien adaptés aux conditions tropicales ont de petits
fruits, qui ne répondent pas aux exigences du marché, d'où la nécessité de
créer des variétés à gros fruits. La création de ce type de variété se heurte à
deux difficultés majeures: l'une réside dans la complexité du caractère d'adap
tation au climat (STEVENS et RICK, 1986; tableau 4), l'autre découle du mode
d'hérédité de la taille du fruit. Le caractère petit fruit est en effet partiellement
dominant et polygénique : de 10 à 20 gènes sont impliqués et leur action est
cumulative. Il en résulte que les descendances des croisements sont toujours
plus proches des géniteurs à petits fruits (IBARBIA et LAMBETH, 1969).

L'INRA à la Guadeloupe a utilisé une méthode de sélection récurrente, chaque
cycle comprenant deux générations de croisement suivies d'une génération de
sélection durant l'hivernage. Les plantes sélectionnées ont été conduites en
filiation unipare pendant six générations. Cette méthode a permis d'obtenir des
lignées à gros fruits et adaptées au climat.

LA RË515TANCE AU FLËTRI55EMENT BACTËRIEN

Le flétrissement bactérien est la maladie la plus grave de la tomate dans les
régions tropicales (planche XXIV, 2). Dans certaines conditions, il peut
anéantir la production. Le seul moyen de lutte efficace contre cette maladie est
un contrôle intégré dans lequel la résistance variétale est une composante
majeure (PRIOR et al., 1994).
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Les travaux sur la résistance vari étale sont anciens. Ils ont été réalis és aux
Antilles, au Brésil, au Burkina, à Hawaii, en Caroline du Nord, à Taïwan, en
Australie, en Afrique du Sud et en Israël. Cependant, l' améli oration de la résis
tance se heurte à la variabil ité de la maladie dans le temp s et dans l'espace,
li ée aux condition s pédoclimat iqu es et à la diversité des souc hes du patho
gène (ELPHINSTON E, 1994). De nom breux géniteurs de résistance sont connus:
Beltsvill e 3814 et UPR1 99 (Porto Rico), PI1 290 80 (Co lomb ie) , PI1 26408
(Panama), CRA66 (Guade lo upe), Haw ai i 7996, 7997, 7998, 5808 (Hawaii),
GA1565- 2-4 BW , ou P1 263722 (Géo rgie).

L'INRA de la Gu adel oupe a sur to ut ut il isé co mme géni te urs CRA66 et
H aw ai i 7996. CRA66, un e tom adose repérée à la Guade lo upe en 1966,
possède une résistance o ligogéniq ue impliquant quatre gènes à dom inance
parti elle (M ESSIAEN , 1989). Cette tomadose a égalem ent été utili sée par
l'AVRDC, à Taïwan, et au Brési l . Haw aii 7996 a été retenu après la mise en
év idence de sa résistan ce de haut n iveau (GRIMAULT et al., 1995). L'analyse
des QTL a révélé qu e cette résistance d'expression monogéni qu e est en réa
l ité polygénique (THOQUET et al., 1996b). Ces travaux de sélec tion ont abou ti
en 1980 à l'obtenti on de la l ignée Caraïbo (p lanche XXIV, 3), issue d'un pro
gramme qui associait l ' adaptation au cl imat et la résistance au flé tris sement
bac térien (ANAIS, 1988), puis en 1990 à deux hybrides FI' Cali nago et Cara
coli, ce derni er étant destin é à la cu lture sous abr i. Bien qu e la résistance
soi t le plus souvent spéc ifi que de la race de la bactérie (DANESH et YOUNG,
1994), la résistance de Caraïbo , issue de CRA66, s'est révélée efficace dans
l' ensemble de la zon e tropi cale et d' un niveau comparable à ce lle des géni
teurs de résistance à petits frui ts (HANSON et al., 1996).

Ces matériels ont permis d'étudier les mécanismes de résistance. O n a ainsi
observé que toutes les lignées, sensibles ou résistantes, hébergaient la bactérie,
ce qui démontre que la résistance au flétrissement ne résulte pas d'une résistance
mécaniqu e à la pénétrati on de la bactérie, mais d'une moindre propagation de
celle-c i dans les tissus vascul aires (GRIMAULT et al., 1994 ; PRIORet al., 1996).

LA RÉS ISTANCE AUX GÉMINIVIRUS

Parm i les virus des zon es tropicales, les gémi nivi rus transmis par les mo uc hes
blanches (Bem isia teb eci) sont les p lus préocc upants (p lanche XXIV, 4), Leur
ai re géographique ne cesse de s'étendre et les dégâts qu 'ils occas ionnent sont
parfois très graves (GREEN et KALLOO, 1994). Le tomato yellow leaf curl virus
(TYLCV), qui est install é depui s lon gtemp s au Moyen-Orient, sév it depui s
qu elques années dans plusieur s pays du bassin méditerranéen, de l'Afrique
soudano- sahélienne et de la Caraïbe . De nombreuses étude s ont été consa
crées à ce virus (PICO et al., 1996), et en parti culier aux relati on s géno mi ques
qu'entr eti ennent les isolats géographiq ues (CZOSNEK et LATERROT, 1997).

Différentes sources de résistance ont été mi ses en évidence . Elles sont à la base
des programm es actu els de créatio n de nouve lles variétés (LATERROT, 1995).
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L' espèce L. chilense, dont le niveau de résistance est très élevé, est ut il isée
dans de nom breux programmes d'amélioration de la résistance à ce vi rus mais
aussi à d'a utres géminiv irus.

Dans certaines régions, on s'est efforcé de combiner la résistance au flétr isse
ment bac térien et la résistance à la maladie bron zée de la tomate, due au
tom ato spo tted wilt virus. Contre ce virus, install é depu is plus longtemps que
le TYLCV, les sélectionneurs disposent du gène 5w-5, qui contrô le un très haut
niveau de résistance quasi dominante.

Pour de nom breuses région s tropicales, on tente de réunir la résistance au flé
tri ssement bactérien et aux géminivirus. Les délai s d'obtent ion de ce type de
variétés sont plus longs car le contrô le génétique de la résistance à ces der
niers est plus complexe. De plu s, les virus isolés sur la tom ate à la Guade loupe
et à la M artini que possèdent un génome bipartit e (AB, sous-gro upe III de la
classifica tio n) contre lequel les géniteurs de résistance au TYLCV sont moi ns
efficaces.

La multipl ication et la diffusion des cultivars

La multip lica tion et la di ffusion des cultiva rs de tomate font l'objet d 'une
ind ustrie très active dans la plupa rt des pays dév eloppés. De nombreuses
fir mes pr ivées on t cherché à s'i mp lanter sur le marché tropical. Les variétés
qu'e l les pro posent correspondent rarement aux vari étés recommandées par les
organis mes de recherche et de déve loppement.

La nécessi té d' une adap tatio n au cl imat et d'une bonne résistance aux pres
sions parasitaires, mais aussi l' im port ance à accorder au coût des semen ces
- la qu asi-tot al ité des var iétés proposées po ur le marché de frais sont des
hybri des F, - et aux condi tio ns de conservation pour garantir leur germi 
nati on , co ndu ise nt à souha i ter le dével oppem ent lo cal de ces activités
semenci ères.

Les perspectives de l'amélioration
Les progrès acco mp lis dans l' amél ioration de la tom ate destinée à la culture
en zon e tropi cale ont permis de déve lopper cette culture durant la saison
chaude et humide et dans certai nes régions où elle était absente. Cependant,
le potenti el de prod uction de cette espèce est enco re loin d'être atte int. Il est
déjà possib le d'assurer un bon niveau de productivi té, des rendements stables
et une bonne quali té des frui ts. Tou tefo is, un effor t reste à faire pour améliorer
la fermeté des frui ts et leur conservatio n afin de répondre aux beso ins des pays
dans lesquels les transports sont longs et chaotiq ues. La compréhension des
mécani smes physio logiques de l' adapt ation au cl imat tropi cal permettrait
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encore des gains de produ ctivité en saison di ff icil e. Sans vouloir atteindre les
très hauts rendem ent s des pays temp érés, la marg e de progrès est encore
considérab le.

L'utilisation de nouvell es méthodes d'a mélioration, en particuli er la sélection
assistée par marqueurs, ouvre d'autres perspectives. On peut espérer, grâce au
marquage des gènes de résistance, réuni r des mécanismes compl émentaires de
résistance, qui conféreront une résistance durable et de niveau élevé au flétris
sement bactérien. Cette contrainte maje ure étant levée, il demeure nécessaire
de poursuivre l'effort d' amél ioration afin d'obtenir des variétés possédant des
résistances au plu s grand nombre poss ib le de pathogènes . Les nouvelles
variétés, productives et résistantes, devront être utilisées dans une stratégie de
pr oducti on intégrée, la mieu x adap tée aux cond it ions des pay s tropi caux.
Dan s cette perspective, le rô le de l' amél ioration des plantes est de premiè re
impo rtance.
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Planche 1. Les agrumes

7. Le mandarinier
Satsuma en produ ction.

3. La diversité des agrumes .

2. Les pépins poi vembrvonn és
de C. volkameriana.

4. Des pro top/as tes de ca ls de mandarinier
Commun et de feuilles de kumquat Marumi,
après élecuotusioo : ils donneront
de s hybrides somatiques t étrsploïdes
qui serviront à polliniser des cultivars
de mandarinier dip/oides et monoembryonnés
pour produire de nouveaux mandariniers
trip/aides aspermes.



Planche Il. L'ananas

2. L'espèce Ananas nanus
à l 'état sauvage,
en Guyane française.

1. La varié té Prim avera, de l 'espèce
cu ltivée A. comosus, au Brésil .

3. Une varié té ornemen tale
panachée d 'A . brac teatus. '-- ..r:... -=:::.--==



Planche III. L'arachide

2. Des parcelles d 'arachide
bordées de maïs, à Sumatra en Indonésie.

1. La p lante en fleur .

3 . Les gousses en cours de séchage.

4. Les maladies foliaires constituent
le princ ipal problème parasitaire
de l'arachide ; ici, une attaque
de cercospo riose.



Planche IV. Les aubergines

2. Les fruits de S. aethiopicum
deviennent orange ou rouges à
maturité; ils sont solitaires ou

groupés.

3. Les fruits de S. macrocarpon se reconn aissent
à leur calice foliacé très développ é ; ils sont moins
variables que ceux des deux autres espèces cultivées.

4. L'espèce S. incanum, qui rassemble
une multitude d 'écot ypes d 'A frique de l'Est, est

probablement à l 'origin e de S. melongena.

7. L'espèce S. melon gena
se caractérise par une extrême
variabil ité, que l 'on retrouve,
en particulier, dans l'aspect
de ses fruits.



Planche V. Les bananiers

7. Des bananes en coupe transversale,
de gauche à droite: deux fruits remplis

-'r--a~r=---""If'ID"---l de graines de bananiers séminifères
sauvages du sous-groupe AA ;
fru it asperme du cultivar Yangambi Km5 ;
fruit asperme de Pisang Lilin ;
fruit asperme de Grande Naine ;
frui t asperme de Figue Pomm e.

2. La maladie des raies noires
provoque des plages nécrotiques

sur les feuilles.

3. Le rég ime de l 'h ybride
synthétique IRFA 909
du sous-groupe AAB .

4. La régénératio n de plantes par
embryogenèse somatiq ue secondaire :
prolifération en immersion temporaire.



Planche VI. Le cacaoyer

4. Les cabosses immatures de Trinitario
sont d 'un rouge plus ou moins vif, qui vire

à l 'orange à maturité.

1. Une plantation de cacao yers
Amelonado au Venezuela :

leurs cabosses immatures sont
généralement vertes ou

vert pâle puis deviennent
jaun es à maturité.

3. Une cabosse
de Trinitario
ouverte,
avec ses fèves
entourées
de pulpe.

2. Les fleurs, très petites et hermaphrod ites,
apparaissent en grand nombre
sur des coussinets floraux, dire ctement
sur les branches et sur le tron c.



2. Le caféier C. cane phora :
type guinéen.

3. L'anthracnose des baies
de C. arab ica, due à Co lletotr ichum
kah awae. menace la caféiculture
mondiale.

Planche VII. Les caféiers

7. La variété Caturra
de C. arabica en Colomb ie.

4. La collect ion de caféiers,
Coffea spp., install ée sous forêt aménagée

à Divo, en Côte d 'Ivoire.



Planche VIII. La canne à sucre

1. Les cannes « vierges »
en première année de culture,
à 19 mois.

2. L'in flo rescence
est une panicule
lâche et ramifiée

3. Le repérage par hybr idation in situ des génomes des
différentes espèces permet de confirmer la présence de

10 à 20 % de chromosomes de l' espèce sauvage
S. spontaneurn dans les espèces actuellement cultivées ;
ici, les chromo-ornes de la variété NCo376 au stade de

la métaphase : les chromosomes ou les portio ns de
chromosomes pro venant de l'espèce S. spon taneum

apparaissent en rouge, ceux de l' espèce S. off icinarum
sont co lorés en vert, après une hybridation in situ avec

l 'ADN total de ces deux espèces ; les zones colorées
en bleu correspondent aux gènes ribisom iques 265- 185.



Planche IX. Le cocotier

7. La diversité du fruit
e t de la graine.

4. L'h ybride Nain Rouge Vanu atu x Crand Vanuatu
est tol éte nt au d épetissem en t fol iaire qui sévit

au Vanuatu.

2. La variation de la product ion
indiv iduelle : un cocotier Nain Vert
Malais âgé de 33 ans, pou rvu d 'une

abondante couronne de fruits.

3 . La variation de la production
individuelle : le même cocotier que
sur le cliché précédent, six mois p lus tard,
en pé riode de repos.



Planch e X. Les cotonniers

1. La fleur et la capsule
de G. arboreum, une espèce cultivée .

3. Des capsules
de coton brun et des feuilles okra.

4. Coupe longitudinale de graines
de G. hirsutum : à gauche, une graine normale
avec ses glandes à gossypol ; à droite,

L- -----J une graine sans glandes à gossypol.



Planch e XI. Les eucalyptus

1. Un e jeune plantation
d'eucalyptus hybrides au Congo,

quatre mois après la plantation .

4. Une maison malgache con struite entièrement
en bois d'eucalyptus, prélevé dans le peuplement
situé au second plan.

3. Les plantations industrielles d'eucalyptus
sont essentiell ement destinées à approvisionner

les usines de pâte à papier : ic i, des fardeaux prêts
dans le port de Po inte-Noire , au Congo.

2. Un alignement
d 'Eucalyptus grandis,
au Cameroun.



Planche XII. Les fruits de la passion

2. La structure de la fleur: il gauche,
P. iigutaris du sous-genre Passif/ara,

à droite, P. mallissima
du sous-genre Tacsoni a.

4. La fleur d'une espèce
sauvage, P. manicata.

1. Les principaux fruits de la passion :
de gauche il droite, la grenadille
douce, la curub«, le merecuie ,
et, en haut, la barbadine.

3. La diversité des passiflores
andines : les fleurs d'un verger
cie curubes , P. mo/lissir;,,·



Planche XIII. Les gombos

1. La diversité des variétés d'A. escu lentus en Afrique de l 'O uest .' les fru its vont du blan c créme ux
au rouge violacé en passant par le vert.

2. Les frui ts secs retombants
d 'une varié té d 'A . ca i l le i .

3. Une fleur de gombo:
détai l des stigma tes violacés placés

au sommet de la colonne stamina le.



Planche XIV. L'herbe de Guinée

7. Les inflorescences ramifiées
de l'espèce P. maximum.

2. Les inflorescences en racème
de l 'espèce P. infestum.

3. La récolte par ensachage
des graines, en Côte d'Ivoire.

4. La récolte des graines de la varié té CT
à la moissonneuse-batteuse, en Côte d 'Ivoire.



Planche xv. L'hévéa

1. L'exploitation selon
la technique de la saignée inversée.

3. Ces jeunes Îruits en cours de
maturation sont issus de pollinisation

manuelle - l'étiquette indique
l'origine du parent mâle utilisé pour le

croisement - ; leurs graines
constitueront le point de départ cie la

sélection.

2. Les jardins à bois de grelle
assurent la conservation
des clones et la production
des greitons utilisés
pour le greÎÎage en pépinière.

4. La deuxième étape de sélection
se déroule en champ de clones à petite
échelle (CCPE) : ici, deux clones
aux architectures très contrastées,
issus des croisements W x Am,
sont comparés fi 3 ans.



Planche XVI. Les ignames

7. Une igname cu lt ivée africa ine,
D. cayenensis-D. rotund ata,
du gro upe vari étal Sopéré.

2. Les in flo rescences
de D. cayenensis-D. rotundata, groupe Sop été .

3. Les ignames
cons tituent

une ressource
vi vr ière

essentiell e pour
de nombreux

pays d'Afrique
de J'Ouest:

des tube rcu les
sur un marché

au Bénin.



Planche XVII. Le maïs

7. Oes épis de la variété IRA T8 7.

2. Les téosintes se rencontrent
au Mexique et au Guatema la,
la sous-espèce annuelle Z. mays subsp .
parviglumis est considérée co mme
l'ancêtre le plus probable du maïs.

J . La variété
IRA T298 dans

une parcelle
d 'essai au

Burkina.

4 . Les viroses à stries sont parmi les principales
maladies du mais à la Réunion .' ici, la striure due
au maize streak virus.



Planche XVIII. Le manioc

2, Cultivar ramifié,
aux tiges grêles, florifère.
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7, Cultivar non ramifié.
aux tiges rectilignes et fortes, non florifère.

3. Les variations
dans la forme des racines
d'une même variété:
les deux plants de gauche
ont été cultivés sur un sol
riche, les deux plants
de droite sur un sol
pauvre; noter la présence
de pédoncules sur
ces deux derniers plants,



Pl anche XIX. Le mil

1. Le mil cultivé,
P. glaucum subsp. glaucum, dans la

région de Tehoue, au N iger.

2. Le mil sauvage,
P. glaucum subsp. viol aceum.

3. Une population
de mil sauvage en Mauritanie.

4. La dive rsité des formes et des
couleurs dans la section Brevivalvu la.



Planche XX. Le niébé

1. La diversité de s graines : forme sauvage annue lle
subsp. ungui cul ata var. spontanea (1), cultigroupes
Textilis (2 à 6), Biflora (7 à 74), Melanophth alm us
(15 à 23 ), Unguiculata (24 à 30), 5esquipedalis
(3 7 à 33) ; ph énot ypes Tan (4, 7, 24) , Marbled (8, 25),
Crey (9, 26), 5peckled (27) et combinaisons
de ces phénotypes (7, 2, 3, 70) ; phé no types Watson
(5, 13, 17), Holste in (3, 78, 19, 3 7), 5mall Eye (74, 20),
Very 5ma ll Eye (2 1), Hilum Ring (22).

2. Le cultigroupe Unguicu lata possède
de s gousses pendantes et un port volub ile.

3. Le cultigroupe Text ilis
se caractérise par un po rt rampant
et de longs pédonc ule s floraux .



Planche XXI. Le palmie r à huile

7. Une plantation est installée
à raison de 730 à 743 arbres par
hec tare et commence à produire
au bout de deux à trois ans ;
elle est exploitée jusqu'à l'âge
de 25 ou 30 ans.

2. Le palmie r à huile
produit toute l'année des régimes

volumineux et compacts
de 70 à 30 kilos portant

entre 500 et 3 000 fruits.

3. Le clonage in vit ro ouvre
la voie à la reproduction conforme
d 'individus sélectionnés :

"-- -----' ici, des plantules cultivées in vitro .



2. Les panicules
de la variété IRAT276

sélectionnée en
Côte d'Ivoire pour la
riziculture pluviale.

Planche XXII. Les riz

7. Les rizières
en bas-fond
et sur terrasses
à Madaga scar.

3. La di versité des grains : Cigelon.
variété japon ica de l 'INRA , cultivé e
en Camargue (1) ; Basmati 370,
varié té de riz parfumé,
du Pakistan et de l'Inde (2) ; Inca,
variété japonica du ClAT
et du ClRAO, à grain long et effilé,
diffusée en Camargue (3) ;

Ram Tulssi, variété traditionnelle
à petit grain, cultivée en Inde (4) ;

Khao Youek, variété
à grain glutineux, du Laos (5) ;

IRAT27 6, variété japonica. cultivée
;;;..._ ....- .. dans les régions tropicales (6) ;

Khao Oawk Mali 705, variété
indi ca de riz parfumé cultivée
en Thaïlande (7).



7. Les quatre races
et leurs hybrides :

durra, à gauche,
guinea, en haut,

caudatum, en bas,
bicol or, au centre .

Planche XXIII. Le sorgho

2. Des parcelles d 'essais
variétaux à Semenko,
au Mali : au premier plan,
des lignées sélectionnées ;
au second plan, des types
locaux.

3. La variété IRAT2D4,
de type caudatum, a été

sélectionnée pou r la
culture pluviale

sahélienne, mais c'est
surtout en culture irriguée

que cette variété est
utilisée en Afrique de

l'Ouest ; ici, dans la région
du Sourou au Burkina.



Planche XXIV. La tomate

1. Une variété à port
déterminé : les inflorescences
sont séparées par deux feuilles
puis une seule avant
de se retrouver en position
terminale sur la tige.

2. Le flétrissement bactérien,
dû à Ralstonia solanacea rum,

est la maladie la plus grave
de la tomate dans les régions tropicales.

4 . Lesgéminivirus transmis par
les mouches blanches progressent

en zones méditerranéenne et tropicale,
où il s occasionnent parfois

des dégâts considérables.

3. Les fruits de la variété Csreïbo.
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Liste des sigles

AAR

ACIAR

ADRAO

AICPMIP

ASD

AVRDC

BSES

BTI

CARFV

CATIE

CBN
CCRI

CDH

CENARGEN

CENICAFE

CENIPALMA

CEPLAC

CERAAS

CERF

CFR
ClAT

ClB

CIFC

CIMMYT

CIRAD

CNPMF

CNRF

COGENT

CPCRI

CRBP

CRIG

CRIN

CRU

CSIR

CSIRO

Agricultural Applied Research, Malaisie

Australian Centre for International Agricultural Research, Australie

Association pour le développement de la riziculture en Afrique
de l'Ouest, Côte d'Ivoire

Alllndia Coordinated Pearl Millet Improvement Projeet, Inde

Agricultural Services and Development, Costa Rica

Asian Vegetable Research and Development Centre, Taïwan

Bureau of Sugar Experiment Stations, Australie

Boyce Thompson Institute for Plant Research, Etats-Unis

Centre agronomique de recherche et de formation du Vanuatu, Vanuatu

Centro Agron6mico Tropical de Investigaci6n y Enseiianza, Costa Rica

Cassava Biotechnology Network, Colombie

Cocoa and Coconut Research Institute, Papouasie-Nouvelle-Guinée

Centre pour le développement de l'horticulture, Sénégal

Centro Nacional de Pesquisa de Recursos Genéticos e Biotecnologia,
Brésil

Centro Nacional de Investigaciones de Café, Colombie

Centro de Investigaci6n en Palma de Aceite, Colombie

Cornissâo Executiva do Piano de Lavoura Cacaueira, Brésil

Centre d'étude régional pour "amélioration de l'adaptation
à la sécheresse, Sénégal

Centre d'essai, de recherche et de formation, Réunion

Centre français du riz, France

Centro Internacional de Agricultura Tropical, Colombie

Coconut Industry Board, Jamaïque

Centro d'Investigaçôes das Ferrugens do Cafeiero, Portugal

Centro InternaCional de Mejoramiento de Maiz y Trigo, Mexique

Centre de coopération internationale en recherche agronomique
pour le développement, France

Centro Nacional de Pesquisa de Mandioca e Fruticultura, Brésil

Centre national de la recherche forestière, Congo

Coconut Genetic Resources Network

Central Plantation Crop Research Institute, Inde

Centre de recherches régionales sur bananiers et plantains, Cameroun

Cocoa Research Institute of Ghana, Ghana

Cocoa Research Institute of Nigeria, Nigeria

Cocoa Research Unit, Trinité-et-Tobago

Council for Scientific and Industrial Research, Afrique du Sud

Commonwealth Scientific and Industrial Research Organization, Australie
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CTFT

EMBRAPA

FAO

FED

FELDA

FHIA

FOFIFA

FTB

GCRAI

GEVES

GTZ

HSPA

lAC

IAEA

IAN

IBPGR

ICAC

ICCRI

ICRISAT

ICSB

IDEFOR

IDESSA

IEMVT

IFAS

IFCC

IICA

lITA

ILTAB

INEAC

INERA

INGENIC

INIAP

INIBAP

INIFAP

INRA

INRAB
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Centre technique forestier tropical, France

Empresa~rasileira de Pesquisa Agropecuâria, Brésil

Food and Agriculture Organization of the United Nations (Organisation
des Nations unies pour l'alimentation et l'agriculture), Italie

Fonds européen de développement, Belgique

'Federal Land Development Authority, Malaisie

Fundaciôn Hondureiia de Investigaciôri Agricola, Honduras

Foibem-pirenena momba ny fikarohana ampiharina amin'ny
fampandrosoana ny ambranivohitra (Centre national de recherche
agronomique appliquée au développement rural), Madagascar

Forestry and Timber Bureau,'Australie

Groupe consultatif pour la recherche agronomique' internationale,
Etats-Unis

Groupement d'étude des variétés et des semences, France

Deutsche Gesellschaft für Technische Zusammenarbeit, Allemagne

Hawaiian Sugar Planters' Association, Hawaii

Instituto Agronômico de Campinas, .Brésil

International Atomic Energy Agency, Autriche

Instituto Agronômico do Norte, Brésil

International Board for Plant Genetic Resources, Italie

International Cotton Advisory Committee, Etats-Unis

Indonesian Coffee and Cocoa Research Institute, Indonésie

International Crops-Research Institute for the .Seml-Arid Tropics, Inde

International Consortium for Sugarcane Biotechnology

Institut des forêts, Côte d'Ivoire

Institut des savanes, Côte d'Ivoire

Institut d'élevage et de médecine vétérinaire des pays tropicaux, France

Institute of Food and Agricultural Sciences, Etats-Unis

Institut français du café et du cacao, France

Instituto Interamericano de Ciencias Agricolas, Costa' Rica

lnternatlonal lnstitute of Tropical Agriculture, Nigeria'

International Laboratory for Tropical Agriculture Biotechnology, Etats-Unis

Institut nati?nal pour l'étude agronomique du Congo belge, Belgique

Institut d'études et de recherches agricoles, Burkina

International Group for Genetic lrnprovernent 'of Coco a, Royaume-Ûni

Instituto Nacional Aut6nomo de lnvestigaciones Agropecuarias, Equateur

tnternational Network for the Improvement of Banana'and Plantain,
~ance '

Instituto Nacional de Investigaciones Forestales y Agropecuarias,
Mexique

Institut national de la recherche agronomique, France

Institut national dela recherche agronomique du Bénin, Bénin



IOPRI

IPB

IPGRI

IRAD

IRAT

IRCA

IRCT

IRFA

IRHO

IRRDB

IRRI

ISRA

ISSCT

IVIA

MARDI

MCB

MPIB

NBPGR

NCDP

NIFOR

NIHORT

NRCRI

OPRS

ORSTOM

PCA

PGAH

PIEA

PORIM

PRI

QDPI

RRII

RRIM

RRISL

TBRI

UAIC

UPB

USDA

WACRI

WISBEN
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Indonesian Oil Palm Research Institute, Indonésie

Institute of Plant Breeding, Philippines

International Plant Genetic Resources Institute, Italie

Institut de recherche agronomique et de développement, Cameroun

Institut de recherches agronomiques tropicales et des cultures vivrières,
France

Institut de recherches sur le caoutchouc en Afrique, France

Institut de recherches du coton et des textiles exotiques, France

Institut de recherches sur les fruits et agrumes, France

Institut de recherches pour les huiles et oléagineux, France

lnternational Rubber Research and Development Board, Royaume-Uni

International Rice Research Institute, Philippines

Institut sénégalais de recherches agricoles, Sénégal

International Society of Sugar Cane Technologists, Colombie

Instituto Valenciano de-Investigaclones Agrarias, Espagne

Malaysian Agricultural Researc~ and Development lnstitute, Malaisie

Malaysian Cocoa Board, Malaisie

Malayan Pineapple Industry Board, Malaisie

National Bureau of Plant Genetic Resources, Inde

National Coconut Development Programme, Tanzanie

Nigerian Institute for Oil Palm Research, Nigeria

National Horticultural Research Institute, Nigeria

National Root Crops Research Institute, Nigeria

Oil Palm Research Station, Papouasie-Nouvelle-Guinée

Institut français de recherche scientifique pour le développement
en coopération, France

Philippines Coconut Authority, Philippines

Pineapple Growers Association of Hawaii, Hawaii

Proyecto de Investigaci6n y Experimentaci6n Algodonera, Paraguay

Palm Oil Research Institute of Malaysia, Malaisie

Pineapple Research Institute, Hawaii

Queensland Department of Primary Industry, Australie

Rubber Research Institute of India, Inde

Rubber Research Institute of Malaysia, Malaisie

Rubber Research Institute of Sri Lanka, Sri Lanka

Taiwan Banana Research Institute, Taïwan

Unité d'afforestation industrielle du Congo, Congo

United Plantations Borhad, Malaisie

United States Department of Agriculture, Etats-Unis

West African Cocoa Research Institute

West Indies Sugarcane Breeding and Evaluation Network, Barbade'
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Liste des abréviations

ADN

. ADNc

ADNr

AFLP

AGC
ARN

ASC
BAC
CCGE

CCPE

CES

DRI

EDTA
ELISA

IDH

MDH

MDM

MMV

MStpV

MSV

PŒ
PGD

PGI

PWV

QTL

RAPD

RFLP

SDH

SMV

SSD

STS
TYLCV

YAC
YLS

YVMV

614

acide désoxyribonucléique

ADN complémentaire

ADN ribosomique

amplified fragment lenght polymorphism (polymorphisme de longueur
des fragments amplifiés)

aptitude générale à la,combinaison

acide ribonucléique

aptitude spécifique à la combinaison .

bacterial artificial chromosome (chromosome artificiel bactérien)

champ de clones à grande échelle

champ de clones à petite échelle

champ d'évaluationde seedlings .: .

drought response index (index de réponse à la'sécheresse)

acide éthylène-diamine-tétra-acétique

enzyme-linked immunosorbent assay (dosage immunoenzyrnatique
des anticorps) .

isocitrate déshydrogénase

malate déshydrogénase

maize dwarf mosaic

maize mosaic virus

maize stripe virus .

maize streak virus

polymerase chain reaction (réaction de polymérisation en chaîne)

6-phosphogluconate déshydrogénase

phosphoglucose isomérase

passionfruit woodiness virus

quentiteilve trait loci (locus à effet quantitatif)

randomly emplitied polymorphie DNA (arnplificatlon aléatoire d'ADN
polymorphe)

restriction fragment length polymorphism (polymorphisme de longueur
des fragments de restriction)

shikimate déshydrogénase

soybean mosaic virus

single seed descent (sélection par filiation unipare)

sequence-tagged site (site localisé)

tomato yellow leaf curl virus

yeast artificial chromosome (chromosome artificiel de levure)

yellow leaf syndrome

vellow vein mosaic virus
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L'amé lioratio n des plantes a connu au cours des d ix dernières
années une évolution rap ide . D'u ne part, elle bénéficie

désormais des out ils biotechnologiques d 'exploration
des ressou rces génétiques et de création de variétés, qui viennent
en richi r les méthodes classiques de sélection. D'autre pa rt,
e lle doit répondre à de nouvelles attentes : gérer la biodiversité
et concourir à une agricu lture d urable .

Cel o uvrage présente les derniers prog rès réalisés en amél ioration
des plantes trop icales . Il se fonde principale ment sur les travaux
que 1(>S équipes frança ises d u ORAl), de l' INRA et de l'ORSTOM
co ndu isent en co llaboration avec leurs hom ologues des pays
tropicau x. 11 comprend vingt-quatre chap itres, chacun
étant co nsacré à une cu lture et rédigé par des spéc ialistes
de la gé nétiq ue el de la sélectio n de l'espèce .

Pour chaque plante ou groupe de plan tes, les auteurs analysent
la diversité des formes cu ltivées et leurs relat ions avec les espèces
sauvages apparen tées. Ils décrivent les méthodes d'amélioration
et les apports des biotechno logies dans la pratique
du sélectionneu r. Ils examinent les progrès génétiques réal isés
en partant d 'exemples tirés des programmes de création variétale.
Enfin, ils tra itent de la diffusion des variétés améliorées.

Cet ouvrage de référence s'adresse au chercheur, à l'enseignant,
à l'étudiant com me au professionnel de la sélectio n.
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