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Le manioc 
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L e  manioc est cultivé pour ses racines qui tubérisent, souvent appelées tuber- 
cules. II entre dans le régime alimentaire d’une partie des pays les plus pauvres 
de la zone tropicale, particulièrement en Afrique, qui assure plus de la moitié 
de la production mondiale (figure 1). Les jeunes feuilles prélevées en cours de 
végétation sont égaiement consommées : elles constituent un complément pro- 
téique, vitaminique et minéral appréciable pour les populations d’Afrique cen- 
trale et du nord-est brésilien dont l’alimentation est à base de racines de 
manioc. Les feuilles sont parfois employées comme fourrage. 

Le manioc est cultivé le plus souvent dans des systèmes traditionnels, qui font 
rarement appel aux techniques culturales améliorées. C’est dans les pays asia- 
tiques, qui utilisent le manioc comme culture de rente pour l’exportation et 
l’industrie, que les innovations techniques, dont l‘emploi de variétés amélio- 
rées, sont adoptées le plus facilement par les agriculteurs. Le cas le plus 
typique est celui de la Thailande, qui en deux décennies s’est placée parmi les 
principaux producteurs mondiaux aux côtés du Brésil, du Nigeria, du Zaïre et 
de l’Indonésie. 

Le matériel de plantation employé est une bouture de tige d’environ 20 centi- 
mètres, mais la domestication a sans aucun doute impliqué l’utilisation de 
plantes issues de la reproduction sexuée selon des techniques qui sont encore 
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Figure 7. Production de manioc, d‘après les données de la FAO (en kilos par an et par habitant, moyenne sur3 ans : 1995, 1996 et 1997). Les 
flèches indiquent la diffusion du manioc à partir de son centre d’origine, le Brésil, et aussi probablement du Mexique (PURSEGLOVE, 1 992). 

. .I 



c 
U 

Le manioc 

A 

observées en Afrique et en Amazonie (EMPERAIRE et al., 1998). L'emploi des 
graines est réservé à l'amélioration variétale, mais des recherches sur I'amélio- 
ration des techniques pour leur utilisation directe en culture sont entreprises i 
(IGLESIAS et al., 1994). I 

La greffe en début de cycle d'un manioc sauvage à fort développement végé- 
tatif et résistant aux maladies foliaires, tel que Manihot glaziovii, sur un 
manioc cultivé porte-greffe permet de tripler le rendement individuel. C'est le 
système mukibat, facile à réaliser sur de petites superficies, décrit en Indonésie 
par DE BRUIJN et DHAMAPUTRA (1 974). 

Le manioc préfère des sols légers et bien drainés à dominante sableuse, mais il 
peut s'accommoder de sols plus lourds, argileux, s'ils sont ameublis. La fertili- 
sation minérale reste encore peu pratiquée. Les réponses aux différents engrais 
sont cependant bien connues : l'azote favorise le développement des parties 
aériennes, parfois au détriment de la tubérisation, tandis que la fertilisation 
potassique augmente fortement les rendements (HOWELER, 1990). La présence 
d'endomycorhizes sur les racines améliore la nutrition phosphorée. 

Les contraintes phytosanitaires majeures sont la mosai'que africaine - maladie 
à géminivirus transmis par la mouche blanche Bemisia -, la bactériose vascu- 
laire, dont l'agent est Xanthomonas campestris pv. manihotis, et les attaques 
de*cochenilles .farineuses Phenacoccus manihotil et d'acariens (Monony. 
chellus tanajoa). Elles sont importantes en Afrique. 

La durée du cycle cultural varie selon les variétés et les facteurs du milieu 
- température, longueur de la saison sèche, ensoleillement ... - de six mois, 
pour les variétés très précoces, à trois ans et plus, lorsque les conditions clirna- 
tiques sont peu favorables. Dans certains systèmes de production, la récolte 
partielle d'un ou de plusieurs tubercules sur le plant en place est pratiquée 
pour une consommation domestique. 

Le manioc est une source d'amidon de bonne qualité, qui se prête aux utilisa- 
tions les plus variées : alimentation humaine de base, pâtisserie moderne, 
fabrication traditionnelle de bière, utilisations industrielles de l'amidon, ali- 
mentation animale. II se place au cinquième rang mondial des productions 
végétales alimentaires avec 166 millions de tonnes (FAO, 1998). Cependant, 
son amélioration génétique n'en est qu'a ses débuts (MCKEY et BECKERMAN, 
1996 ; RAFFAILLAC et SECOND, 1997). 

La racine de manioc produit de l'acide cyanhydrique en quantités variables 
selon la variété et le milieu. Certaines variétés peuvent être dangereuses sur le 
plan nutritionnel si des techniques de transformation ne sont pas mises en 
ceuvre pour en éliminer la plus grande partie. La cyanogenèse est connue 
comme un système de défense chimique chez de nombreuses plantes UONES, 
1998). 
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Le port des espèces sauvages varie d‘une forme herbacée en rosette jusqu’à un 
port d’arbre de plus de 15 mètres de hauteur, en passant par des formes buis- 
sonnantes, de fausses lianes et d’arbustes. 

La reproduction 
Toutes les espèces du genre Manihot sont pérennes, monoÏques et allogames. 
Leur pollinisation est entomo-anémophile. La floraison peut être très précoce 
et fréquente au cours de la croissance ou, à l‘inverse, tardive et unique, voire 
inexistante. Généralement les premiers axes floraux avortent. Les inflores- 
cences sont des grappes de 20 à 60 fleurs unisexuées et monopérianthées. Les 
fleurs femelles, situées à la base de l’inflorescence, s’épanouissent avant les 
fleurs mâles, qui sont 10 2 20 fois plus nombreuses (COURS, 1951). Pour 
chaque inflorescence, de un à six fruits, ou capsules, deviennent matures en 
trois à cinq mois. Ils édatent en période sèche et libèrent trois graines au tégu- 
ment marbré, marron à gris, avec une caroncule. 

La taxonomie et la répartition du genre Manihot 

Le genre ,Ma.nibot, distribué naturellement dans toute la zone tropicale du 
Nouveau Monde, se r‘attache à‘la famille des euphorbiacées, qui est divisée en 
cinq sous-familles. II est placé dans celle des Crotonoid6es avec l’hévéa 
(WEBSTER, 1975). - 
Les limites du genre sont bien définies, mais les limites entre les espèces sont 
très difficiles à établir. La dernière monographie (ROGERS et APPAN, 1973 ; 
ROGERS et FLEMING, 1973) réduit le nombre d’espèces de 171 à 98 sur la base de 
l’analyse multivariée de 44 caractères végétatifs observés sur herbier, dans 
laquelle les caractéristiques des feuilles sont importantes. La distribution des 
espèces est remarquablement indiquée. Dix-sept sections sont décrites, dont 
l’une ne comprend que le manioc cultivé. Celui-ci est proche de deux sections : 
la section d’Amérique centrale, Parvibracteatae, qui inclut l’espèce M. aesculi- 
folia, considérée alors comme l’espèce la plus apparentée au manioc, et la 
section d‘Amérique du Sud, Heterophyllae, qui comprend la plupart des 
taxons maintenant rassemblés dans l‘espèce M. esculenta par ALLEM (1 9941, 
tels que le manioc, subsp. esculenta, et les formes sauvages, subsp. flabellifolia 
et subsp. peruviana, considérées par cet auteur comme les ancêtres directs du 
manioc. 

Des 77 espèces reconnues, présentes au Brésil et décrites par ROGERS et APPAN 
(1 973), seules 38 sont retenues comme non synonymes par A.C. Allem (comm. 
pers.) ; elles sont classées dans 16 groupes d’affinité. En comparant ces deux 
classifications, on constate de grandes différences en ce qui concerne les 
regroupements par affinité, ce qui suggère d’énormes difficultés pour définir 
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résence des deux glucosides responsables de la production d’acide cyanhy- 
Irique, et donc sur l’amertume. 

.a structure du génome . 

a vingtaine d’espèces de Manihot observées possèdent le même nombre de 
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Les ressources génétiques 
L'ensemble du genre Manihot peut être considéré comme recelant des res- 
sources génétiques utilisables pour l'amélioration du manioc par voie sexuée. 
En effet, aucune barrière forte à l'hybridation n'est connue. De plus, des hybri- 
dations interspécifiques ont été fréquemment obtenues ou observées dans la 
nature. La plus grande partie des collections ex situ est néanmoins constituée 
de cultivars conservés généralement dans des collections maintenues au 
champ et reconduites chaque année végétativement. Une partie de ces collec- 
tions de cultivars est en outre maintenue in vitro. L'utilisation des graines pour 
la conservation et les échanges concerne principalement des hybrides et des 
espèces sauvages récemment récoltées. 

On estime à près de 25 O00 le nombre d'accessions, toutes espèces confon- 
dues, conservées en collection dans le monde. Mais ce nombre est proljable- 
ment surestimé en raison de la perte récente de plusieurs collections et de la 
duplication de certaines autres. Actuellement, les deux principales collections 
sont celles du Brésil et du ClAT (Centro Internacional de Agricultura Tropical), 
en Colombie. Un ensemble de réseaux, formels et informels, travaille à la 
conservation et à l'utilisation des ressources génétiques du manioc, par conti- 
nent ou à I'échelle mondiale (SECOND et al., 1998b). Une très faible proportion 
de ce matériel génétique a été utilisée en croisement pour l'amélioration 
variétale. 

Dans une bibliographie de travaux antérieurs à 1973 (CAB, 1974), on relève 
l'existence de collections anciennes au Congo belge (INEAC, -1nstifut na,tiQ,nal 
p ~ u y  i'étude.agronomique du Congo belge), en -Afrique 'de'l'Ouest et en 
Afrique centrale (IRAT, Institut de recherches agronomiques tropicales et des 
cultures vivrières), à Madagascar (IRAM, Institut de recherches agronomiques à 
Madagascar), au Kenya (EAAFRO, East African Agricultural and Forestry 
Research Organization), en Tanzanie, en Indonésie, en Inde (CTCRI, Central 
Tuber Crops Research Institute), en Malaisie (MARDI, Malaysian Agricultural 
Research and Development Institute), au Costa Rica (IICA, Instituto Interameri- 
cano de Ciencias Agrícolas), au Venezuela, au Mexique, au Brésil, en 
Colombie, en Argentine ... Les échanges se faisaient parfois sans contrôle sani- 
taire rigoureux. Chaque station de recherche employait des techniques de ges- 
tion de la collection différentes - mode de plantation, qualité des boutures, 
durée du cycle, fertilisation, densité de plantation ... - et utilisait sa propre 
classification des variétés. 

Depuis le début des années 80, I'IITA (International Institute of Tropical Agri- 
culture), au Nigeria, tente de superviser les activités de plusieurs pays en 
Afrique et collabore, à ce titre, avec le CIAT. C'est ainsi qu'une grande partie 
de la collection de manioc du ClAT a été transférée au Nigeria. De son côté, la 
Thaïlande a fait de même pour disposer de la forte diversité des clones de la 
collection du CIAT. , 
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teres utilisés par G. Cours et dans des travaux plus récents sont indiqués dans 
le tableau 1 (en annexe). GULICK et al. (1 983) les ont rassemblés dans un docu- 
ment de I'IBPGR (International Board for Plant Genetic Resources) et ont pro- 
posé une liste universelle. On dispose ainsi d'un catalogue exhaustif, qui ras- 
semble les descripteurs classiques utilisables pour l'identification des variétés 
cultivées de manioc. 

La classification des variétés de manioc établie par ROGERS et APPAN (1973) à 
partir de l'analyse multivariée de 44 caractères conduit à la mise en syno- 
nymie de toutes les dénominations spécifiques ou subspécifiques du manioc, 
M. utilissima devient M. esculenta. Elle aboutit à la constitution de 
1 9  (( groupes de similarité )), destinés à faciliter le travail du sélectionneur, qui 
se sont néanmoins avérés d'utilisation difficile. En effet, en dehors des facteurs 
génétiques, le manioc cultivé est soumis à deux types de facteurs de variation 
importants : I'état de la bouture, sa coupe et son mode de plantation ; la ferti- 
lité du milieu et les techniques appliquées pour la gestion de la parcelle. Ces 
facteurs compliquent I'évaluation agromorphologique et la comparaison de 
cultivars qui ont poussé dans des environnements distincts ou au cours 
d'années différentes. 

LA PLASTICITÉ AGROMORPHOLOGIQUE EN RELATION AVEC LE BOUTURAGE . 4. . .. . 
La qualité de la bouture joue'sur la structuration du peGlement ;é@tal. C'est 
d'elle que dépendent en premier le taux de reprise, donc la densité de peuple- 
ment, et le nombre de tiges par plant. Par ailleurs, l'enracinement primaire.est . 

I. lui..a~~ssi conditionne par I'6tat dela bouture, au niveau tant ñodal (iómbre de 
nœuds en contact avec le sol humide) que basal (orientation et nombre de 
racines primaires li& à la nature de la coupe et à la position de la bouture 
dans le sol). 

Par rapport à une bouture prélevée vers le haut de la tige, une bouture de base 
présente à la fois un meilleur taux de reprise, un début de croissance accéléré, un 
plus grand nombre de tiges par plant et un meilleur enracinement nodal et basal 
(RAWAILLAC, 1992). De même, pour une bouture de base, I'âge de la tige inter- 
vient sur la qualité de la bouture. En Côte d'Ivoire, on est passé de 13 900 tiges 
par hectare avec des boutures de tiges de 6 mois à 27 400 avec des boutures 
de tiges de 12 mois. Une bouture de 6 mois totalise en moyenne 17,2 racines 
contre 32,7 pour une bouture de 12 mois (RAFFAILLAC, 1998). 

Les tiges coupées à la récolte peuvent être stockées plusieurs semaines avant 
l'installation d'une nouvelle parcelle. Ce stockage modifie le comportement 
des jeunes plants : une bouture prélevée sur une tige stockée pendant quatre à 
huit semaines s'enracine plus rapidement. De plus, le nombre de tiges par 
plant augmente (RAFFAILLAC et NEDELEC, 1988). Ces quelques exemples mon- 
trent qu'il convient donc de procéder à un choix rigoureux des lots de bou- 
tures lorsque l'on souhaite étudier les comportements variétaux sur la base de 
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elles poussent comme des fausses lianes, qui s’appuient sur les branches des 
arbres. Dans le second cas, elles prennent un port d’arbuste. Des graines préle- 
vées sur la forme en liane et cultivées en pleine lumière ou des graines ayant 
germé sur défriche de forêt donnent des arbustes sans traces de port en liane. 
Le second exemple concerne l’espèce M. quinquepartita, qui forme des 
feuilles entières ou fortement indentées selon qu’elle pousse en pleine lumière 
ou à l’ombre, comme on peut le constater à Saül, en Guyane française. Les dif- 
férences morphologiques sont telles que, en herbier, les deux formes peuvent 
être considérées comme des espèces différentes, même par un expert. 

La diversité moléculaire 

P . ,  .. 
_.I . 

L‘ANALYSE PAR RAPD DES MANIOCS CULTIVÉS 

L’analyse par RAPD a porté sur 126 accessions (COLOMBO, 1997). Celles-ci se 
répartissent en 71 accessions issues des collections de I‘IAC (Instituto Agronô- 
mico de Campinas) et de I‘EMBRAPA (Empresa Brasileira de Pesquisa Agrope- 
cuária) et originaires des différentes zones géographiques du Brésil, en 
33 accessions représentant une collection core de core de la diversité mon- 
diale disponible au ClAT (HERSHEY et al., 1994).,et en 42 plantes représentant 
1.8 ethnovariétés en provenance d‘un seul (( abattis )) du moyen rio Negro dans 
le bassin amazonien. Cet échantillon peut être considéré comme repFésentatif : 
le Brésil recouvre probablement une bonne part de ta zooe d’.ori.ginF’.du . . . 

sont déficitaires en origines amazoniennes. L‘échantillon reste cependant 
limiré, avec seulement 7 accessions d’Amérique centrale et de Ia CaraÏbe et 
6 accessions n,on américaines. 

A partir de 21 amorces, 193 band’es RAPD ont été observ&es, dont 88 sont 
polymorphes en présence-absence, ce qui indique une forte diversité de 
l’espèce. Le coefficient de similarité de Jaccard varie de 0,99 à 0,415 avec une 
moyenne de 0,67 (les bandes polymorphes sont seules prises en compte). La 
distribution des 126 génotypes sur les deux premiers axes factoriels d‘une ana- 
lyse des coordonnées principales (AFTD, analyse factorielle sur tableau de dis- 
tances) est donnée sur la figure 2a. Le test de Lebart (LEBART et al., 1977) sur 
une analyse factorielle des correspondances (AFC) a été utilisé pour caracté- 
riser les bandes qui contribuent de manière significative aux premiers axes : 
46 bandes, soit 52 % seulement, contribuent aux cinq premiers axes de I‘AFC. 

La variation est continue et aucune structure forte n’apparaît. Cependant, les 
ethnovariétés issues de l’abattis amazonien sont séparées du reste de la collec- 
tion par le premier axe. Les autres variétés qui s’en rapprochent le plus sont 
originaires de la région amazonienne du BrCsil, de pays qui partagent le bassin 
amazonien (Venezuela, Colombie) ou de pays qui possèdeni des’ régions à 
climat similaire, comme l’a Malaisie et la Thalande. 

. .  

. .  .manioc et une majoiité de cultivars y trduvent leur sour<ë, mais ses.&llections ’ ... , . * . .  . , 
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Figure 2. Analyse en coordonnées principales de la matrice de similarité Oaccard) fondée sur 
la présence ou l'absence de 88 fragments RAPO polymorphes dans les comparaisons de géno- 
types deux à deux : plan ou volume définis par les 2 ou 3 premiers axes. a : distribution de 
126 génotypes représentant une collection mondiale et un champ unique amazonien (les 
pointillés indiquent la séparation d'un groupe amazonien du reste de la collection). b : ana- 
lyse du groupe non amazonien seul (le cercle pointillé indique un groupe remarquable). 
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L'AFTD réalisée sur un groupe c non amazonien (( (figure 2b), constitué en élimi- 
nant de I'échantillon les variétés de l'abattis et celles qui s'en rapprochent le 
plus, met en évidence, à partir des trois premiers axes, un ensemble de 13 varié- 
tés, qui présentent quelques particularités remarquables. Leurs origines sont 
variées : 6 sont originaires du Brésil (dont 4 du nord-est brésilien), 2 sont les 
croisements artificiels brésiliens inclus dans I'échantillon et 5 proviennent de 
divers pays. Parmi les variétés originaires du nord-est brésilien, la variété 
SRTI 31 6 présente une affinité remarquable avec des hybrides interspécifiques 
entre le manioc et M. glaziovin. Parmi les variétés originaires de divers pays, 
l'une, NGA2 a été introgressée artificiellement par M. glaziovii pour acquérir 
une résistance à Ua mosai'que virale africaine et à la bactériose : c'est l'un des 
parents du croisement utilisé pour construire la première carte génétique du 
manioc (FRECENE et al., 1997). Une autre, Col 22, est une variété traditionnelle, 
qui entre dans la généalogie dle plusieurs variétés récemment sélectionnées 
(voir tableau 2 dans SECOND e[ al., 199813). L'hypothèse selon laquelle une 
introgression de M. glaziovii serait à l'origine du regroupement de ces variétés 
mérite confirmation. 

D'autres particularités peuvent être décelées par l'examen de certains axes, 
qui, malgré les faibles valeurs de variance totale extraites, se révèlent significa- 
tifs. Ainsi, les faibles valeurs de l'axe 4 (3,7 %) isolent les quatre variétés pro- 
venant de ThaÏlande et de Malaisie, les variétés du Nouveau Monde qui leur 
sont les plus proches étant originaires de.Colornbie. - c - 

L'ANALYSE DES ETHNOVARIÉTÉS AMAZONIENNES ET D'UNE COLLECTION, , 
DELULTIVARS PAR LES.MARQUEURS AFLP ET RAPD--:''' ' ' ' . . ' '. . .. . 
'La col llection des ethnovariétés issue de l'abattis permet d'aborder la question 
de la nature d'une ethnovariété reconnue par un nom. II s'agit de savoir si la 
multiplicité des noms rapportée par les anthropologues recouvre une diversité 
génétique réelle et si un nom identifie un clone ou une famille de clones. Plus 
générailement, il s'agit de vérifier l'hypothèse d'une gestion dynamique tradi- 
tionnelle de la diversité du manioc, qui pourrait nous renseigner sur le pro- 
cessus Ide sa domestication (EMPERAIRE et a/., 1998 ; SECOND et a/., 1998). 

Les marqueurs AFLP ont été utilisés pour analyser les 42 plantes représentant les 
18 variétés échantillonnées dans le même abattis, à raison de 1, 2 ou 1 O plantes 
par variété, et 40 accessions d'origine géographique distincte, provenant de la 
collection mondiale et représentant la variabilité décrite précédemment. 
Les deux combinaisons d'amorces employées ont permis d'observer 
60 bandes polymorphes sur un total de 132. L'analyse révèle une structuration de 
la diversité $milaire à celle qui est observée sur les mêmes échantillons à l'aide 
des marqueurs RAPD. Une analyse globale a donc été réalisée en combinant les 
bandes polymorphes observées avec les deux techniques, soit 143 bandes. 

Le dendrogramme UPCMA des 82 plantes étudiées, établi grâce au coefficient 
de similarité de Jaccard (figure 31, révèle la présence de deux groupes. L'un 

. . . .  . 

283 

. _. . 
- , .  

i 

c 





Le manioc 

.. '. 

Sn3 
Bu2 

. ... . . 

i 

I 
FI 
E! 
Sa 

D2 
,DI 

1 Mr2 
Mn2 
Mnl 
Mbl 

I Bu5 

I I I  $ 1  I I I I , , , , , ,  1 
U.71 O.LIS 1.W 0.41 03 6 

Figure 3. Diversité moléculaire comparée des 42 plantes issues du même champ amazonien 
(les abréviations représentent les noms de variétés, sauf Sn qui représente des variétés sans 
nom, les chiffres sont des numéros d'ordre de plantes de même nom) et des 40 plantes repré- 
sentant les collections mondiales (symbolisees par un astérisque). Dendrogramme UPGMA 
iì partir de la matrice de similarité calculée pour 143 bandes polymorphes (60 AFLP et 
83 RAPD). 
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et concerne au total 282 formes sauvages et 82 variétés de manioc. Les ana- 
lyses ont porté sur la présence ou l'absence de 93 bandes polymorphes révé- 
lées à partir d'un seul couple d'amorces. 

Une analyse par UPGMA des similarités (simple macbing) montre que le géno- 
type le plus divergent de l'ensemble est celui qui représente l'espèce centra- 
méricaine M. aesculifolia. La distribution des 364 accessions dans le plan 
défini par les deux premiers axes d'une AFTD est représentée sur la figure 4a. 
Le premier axe isole la plupart des cultivars de toutes les espèces sauvages. II 
existe cependant entre ces deux groupes un continuum, où l'on trouive les 
formes sauvages de M. esculenta et M. pruinosa. Les autres espèces sauvages 
se répartissent le long de l'axe 1, tandis que l'axe 2 permet de séparer ces 
espèces sauvages d'un groupe correspondant à M. glaziovii au sens large, tel 
que A.C. Allem l'a défini, considéré comme synonyme de M. carthaginensis 
(tableau 1 dans SECOND et al., 1997). Deux groupes de formes en position 
intermédiaire entre M. carthaginensis et M. esculenta (isolés par des cercles sur 
la figure 4a) sont mis en évidence. Ils comprennent des formes classées 
comme M. glaziovii, des formes (( arbre manioc fréquentes dans le nord-est 
et le centre du brésil, et, dans le groupe le plus proche de l'ensemble du 
manioc, quatre cultivars, dont SRTI 31 6, originaires du nord-est brésilien. 
Nous considérons ces formes comme des hybrides entre M. glaziovii et 
M. esculenta. 

Dans le nord-est du Brésil, on trouve donc une situation similaire à celle qui a 
été décrite en Afrique de l'Ouest (LEFEVRE, 1989). Des cultivars de manioc ont 
sans doute été introgressés par M. glaziovii, probablement par l'intermédiaire 
des formes arbre manioc, même si'ellbs sont soljvent largemëìnt stériles et mul- 
tipliées par voie végétative. 

Notre analyse confirme donc que les formes sauvages de M. esculenta sont 
bien les plus proches du manioc parmi toutes les espèces d'Amérique du Sud. 
De plus, elle montre que M. pruinosa ne se distingue pas sur le plan molécu- 
laire des formes sauvages de M. esculenta. Cette proximité se retrouve aussi 
dans la morphologie (A.C. Allem, comm. pers.). Notre étude suggère aussi que 
M. cartbaginensis, et en particulier la forme reconnue comme M. glaziovii, a 
participé à la constitution génétique de certains cultivars. Cette contribution 
est à mettre en relation avec le succès de l'introduction de M. glaziovii dans 
l'Ancien Monde et avec son utilisation comme ressource génétique dans les 
travaux modernes d'amélioration variétale du manioc. Enfin, certaines 
espèces, en particulier M. fruticulosa, pourraient être génétiquement proches 
du manioc, même si leur contribution directe à sa domestication n'est pas 
prouvée. 

L'AFTD restreinte à l'espèce M. esculenta et aux espèces brésiliennes considé- 
rées a priori comme les plus proches du manioc (figure 4b) montre une sépara- 
tion claire entre M. esculenta et M. pruinosa, d'une part, et les autres espsces 
brésiliennes, d'autre part. M. fruticulosa se scinde en deux sous-espèces en 

. . -1, 
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e : manioc, les mêmes génotypes que dans la figure 2, F : les formes sauvages de M. esculenta, P : 
M. pruinosa, G : M. carthaginensis au sens large (M. carthaginensis, M. glaziovii, M. epruinosa), C : 
M. compositifolia, * : toutes les autres espèces, T : arbre manioc du nord-est et du centre du Brésil. 
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e, F, P comme dans la figure 4a, A : M. hassleriana, B : M. brachyloba, D : M. pseudo-pruinosa, E : 
M. tenerrima, C : M. gracilis, H : M. hilariana, I : M. pilosa, J : M. sp. nov., L : M. longepetiolata, N : 
M. nana, U : M. noguerae, O : M. procumbens, S : M. stipularis, T : M. triphylla, U : M. fruticulosa 
(les flèches indiquent les deux sous-espèces distinguées), V : M. paviaefolia. 

srmilarit& (simple maching) des génotypes deux a deux dans l'analyse de 93 fragments AFLP 
polymorphes. a : distribution des 364 plantes représentatives du genre. b : distribution des 

liennes morphologiquement les plus apparentées qui se trouvaient sur un même gel AFLP : 
données de la figure 4a réduites à ce nel unique. 
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accord avec l‘analyse morphologique qui reconnaÎt une sous-espèce caiaponia 
(A.C. Allem, comm. pers.). La forme M. fruticulosa au sens strict apparaît 
comme la plus proche de M. esculenta. M. fruticulosa étant une espèce her- 
bacée, on peut donc suggérer de l’utiliser en amélioration variétale pour modi- 
fier l’architecture du manioc. 

La structure illustrée par la figure 4a est fiable malgré la dispersion des échan- 
tillons sur six gels et la difficulté de transcrire les gels en termes de présence ou 
d’absence de bandes spécifiques qui leur sont associées. L’analyse par AFLP 
d’un sous-échantillon des ADN utilisés dans la figure 4a, pour trois ccombinai- 
sons d’amorces, tous placés sur le même gel pour chaque amorce vient en 
effet confirmer cette structuration. On retrouve bien les trois groupes suggérés 
par la figure 4a : M. esculenta, avec ses formes sauvages subsp. flabellifolia et 
peruviana, et M. pruinosa ; M. carthaginensis au sens large ; un groupe 
incluant toutes les autres espèces d’Amérique du Sud représentées, parmi les- 
quelles seule M. compasirifolia apparaît comme intermédiaire entre ce groupe 
et M. cartbaginensis. On note aussi que les regroupements selon la similarité 
moléculaire ne recoupent pas toujours la classification taxonomique, ce qui 
illustre une fois encore la difficulté de la classification de ce genre. 

M. carthaginensis (incluant M. glaziovii) apparait dans cette étude comme 
l’.espèce d‘Amérique du Sud la plus divergente du manioc. Le fait qu‘elle a 
indiscutablement contribué à la domestication du manioc indique que toutes 
les espèces de Manihot peuvent être a priori considérées comme des res- 
sources génétiques directes pour le manioc - pool primaire ou secondaire 

. .  selon Ia terminologie de Harlan. . . 
. .: . -  - 

Les relations entre la diversité 
morphologique et moléculaire 
Les relations entre la diversité morphologique et moléculaire n‘ont pas fait 
l’objet d’expérimentations rigoureuses à une échelle significative. Nous avons 
insisté sur la plasticité agromorphologique du manioc, qui complique cette 
comparaison. La plasticité des espèces sauvages est également considérable. II 
est néanmoins possible, sur la base de ce qui a été rapporté précédemment, de 
faire les parallèles suivants entre les observations réalisées pour ces deux 
niveaux de diversité. 

Pour 31 des accessions étudiées, toutes brésiliennes, une description a été 
effectuée à partir de neuf caractères : couleur de trois tissus racinaires et rugo- 
sité de la racine, couleur du bourgeon apical, de la tige jeune, du pétiole, lar- 
geur er sinuosité,du lobe central, soit au total 27 états de caractères. Cette des- 
cription a permis une comparaison avec la diversité observée avec les RAPD 

. (74 bandes polymorphes). Les AFTD effectuées indépendamment pour les des- 
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sion de ce genre difficile. D'ores et déjà, il semble confirmé que les entités 
considérées comme des espèces selon la botanique classique ont générale- 
ment conservé la possibilité d'hybridations fécondes. Dans ces conditions, il 
est probablement inapproprié de représenter les relations entre ces espèces par 
un arbre phylogénétique. Un (( réseau )) de relations donnerait une image plus 
adéquate de la réalité. II serait illusoire de vouloir mettre en evidence ce 
réseau de manière exhaustive, mais il pourrait être illustré au mieux par I'ana- 
lyse multivariée sur plusieurs axes de variation. Si l'on adwet la réalité de cette 
situation, on comprend qu'un modèle de conservation dynamique du genre 
soit particulièrement approprié. 

L'application à la gestion 
des ressources génétiques 
Les caractéristiques biologiques du genre Manihot, mais aussi des considéra- 
tions sur la complémentarité avec les approches de conservation in situ et ex 
situ, ont conduit à proposer un schéma de conservation dynamique pour les 
espèces sauvages du genre (SECOND et al., 1998a ; 1998b3. Des populations 
artificielles peuvent être rassemblées dans les biotopes d'origine en regroupant 
des individus qui appartiennent à une même espèce envisagée au sens strict. 

Ce..regrouRemen:, peut s,'effectyq; par,Gspèce au sgns large. On aboutit ainsi à - . 
un nambre gérable d'espè<es qui, par le brassage de la diversité génétique, ont 
plus de chance de s'adapter aux conditions nouvelles. Un échange périodique 
de graines entre les populations de la même espèce - en excluant les popula- 
tions de la zone d'origine qui ne doivent pas être génétiquement (( polluées 1) 

- assurerait alors le maintien d'une diversité génétique élevée à moindre 
coût. Cette diversité est directement soumise à la sélection naturelle et dispo- 
nible pour son intégration dans des schémas de sélection variétale. Ce dispo- 
sitif de conservation dynamique viendrait en complément de la conservation 
in situ, quand elle est applicable, et de la conservation ex situ par graines, qui 
reste à optimiser. 

Quant au manioc cultivé, son statut de plante reproduite généralement par 
voie végétative a conduit à favoriser un schéma de conservation par clones in 
vitro, qui a au moins deux inconvénients majeurs : son coût élevé et les 
risques associés de transmission de parasites, en particulier viraux, lors des 
échanges de matériel génétique. 

La confirmation qu'il existe bien une gestion dynamique de la diversité en 
milieu traditionnel - qui représente probablement le processus de domestica- 
tion du manioc - conduit au contraire à revaloriser la conservation de la 
diversité du manioc par graine : les génotypes sont modifiés mais la diversité 

Au contraire, dans des biotopes ou des continents nouveaux pour ces espèces, . .  . , 
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La nature génétique complexe du genre Manihot est confirmée par l'analyse 
de la diversité moléculaire ; elle semble impliquer de nombreuses hybridations 
spontanées. 

A partir de ces résultats, de nouveaux concepts peuvent être avancés. Les 
variétés distinguées traditionnellement correspondent à des familles de clones 
résultant d'une gestion dynamique de la diversité, qui doit être encouragée. Ce 
processus de gestion dynamique pourrait inclure une amélioration variétale à 
Ia ferme, qui bénéficierait des apports de la génétique moderne. Dans la 
mesure o0 la structure du genre Manihot est mieux décrite par un réseau de 
relations entre les espèces que par un arbre phylogénétique, il semble appro- 
prié d'envisager également une gestion dynamique pour la conservation de ce 
genre. 

Le manioc est une plante alimentaire importante pour les régions tropicales, ce 
qui justifie la poursuite des travaux que nous avons entrepris. I I  reste à exa- 
miner un échantillonnage plus représentatif de l'ensemble des variétés de 
manioc, qui inclut, outre les collections déjà étudiées, l'ensemble du bassin 
amazonien et les continents africain et asiatique. L'analyse du processus tradi- 
tionnel de gestion de la diversité doit être approfondie, et la nature des variétés 
traditionnelles doit être examinée à partir d'un échantillonnage plus large, 
structuré selon le champ, le village, la région ... Dans le même temps, la mise 
au point des marqueurs microsatellites et cytoplasmiques doit être poursuivie. 
Pour le genre Manihot, i l  serait nécessaire de rassembler l'ensemble des 
espèces centre et sud-américaines dans une même analyse. Des études de cas 
doivent être entreprises sur l'organisation de la diversité et des flux géniques 
dans des complexes d'espèces proches du genre Manihot en fonction de leur 
distribution et de leur écologie. L'analyse des formes de M. glaziovii diffusées 
dans le mande depuis plus d'un siècle et des sélections variétales, cultivées et 
spontanées, qui en ont résulté permettrait de faire une première évaluation des 
possibilités de conservation dynamique du genre Manihot. * 

- .  
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Tableau 1. Caractères de la végétation, de l'inflorescence et des racines de manioc permettant 
de différencier les variétés, d'après COURS (1 951 1. Les critères signalés en italique proviennent 
de sources bibliographiques plus récentes. Les flèches renvoient aux illustrations de la figure 5. 

Organes type 

Bois (tiges) 
couleur dominante des feuilles non 
entièrement développées sur la pousse terminale 
(equilibre entre les pigmentations 
chlorophyllienne et anthocyanique) 

exprimée en nombre de feuilles colorées) 

non aoûtée 

temps d'imprégnation (durée de la coloration 

' couleur de la partie jeune de la tige 

* couleur de la tige (partie ancienne) 
à 1 et éventuellement à 2 ans . 

. .  .. * . .  :*, . 

1 - vert 
2 - vert foncé avec reflets 
3 -violet clajr 
4 - violet foncé 

de O à 12 (généralement 5 ou 6) 

1 -vert 
2 -vert jaunâtre 
3 -vert et début de pétiole rouge 
4 - vert et début de pétiole rouge 

avec côtes rouges 
5 - vert et rouge à surface égale 
6 - quelques traces de vert 
7 - entièrement rouge clair 
8 - rouge foncé à violet-brun 

1 - gris cendré à vert foncé 
2 - vert olive 
3 -acajou. 
4 - brun foncé 

port de la tige à la fin du cycle en relation 1 - rampant (plus de 6 floraisons) 
. . ive, I? ramkafi,on liéeà ia floraisont . . , ~. :; . '. -.* ' du mér'¡sième'v@ëmtf~ termina? 

ramifications latérales (développement 
de bo.urgeons latéraux par levée 
de dominance apicale) 

nombre moyen de branches 
développées à chaque floraison 

angle d'écartement entre les branches 
développées par floraison 

hauteur totale de Ia tige principale 

temps mis par la première inflorescence 
pour apparaître 

2 - étalé (4 à '6 floraisoris) 1- AI 
3 - dressé (2 ou 3 floraisons) I* A2 
4 - érigé (1 floraison tardive) I* A3 
5 - cylindrique (pas de floraison) 

1 -absence 
2 - présence avec : 
2a) port érigé (parallèle à la tige) 
2b) port retombant 

1 - 2 branches 
2 - 3 branches 
3 - 4 branches 
4 -plus de 4 branches 

1 -aucun 
Z-de15"à3O0 
3 - de 45" à 60" 
4 - de 7S0 à 90" 

en cm 

en jour après plantation 

(écarté de la tige puis redressé) 

. .  . .  . .  

. .:..- 
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Tableau 1 .  Suite. 

Organes type 

hauteur de la première ramification si floraison 

nombre de tiges par plant obtenu par bouturage 

en cm 

nombre 
(en notant le mode de plantation) 

Nœuds et entre-nœuds sur la tige 
couleur de I'ceil (bourgeon) à I'état latent 1 -vert 

2 - base colorée et écailles vertes 
3 - entièrement coloré 

1 -encaissée 18) 61 
2 -saillante ir.+ 62 

1 - dents éphémères 63 - 64 
2 -dents persistantes * 63 - 84 

encm ~.+63-64 

émergence de l'œil (bourgeon) à I'état latent 

coussinet (renflement qui porte la cicatrice 
foliaire à l'endroit où était inséré le pétiole) 
avec stipules dentées Je part et d'autre 

dimension du bourrelet stipulaire 
(gonflement des stipules et du coussinet) 

alignement des entre-nœuds (partie jeune) 

cannelures sur la partie jeune des tiges' 

1 - ligne brisée (en zig-zag) 
2 - ligne droite 

1 - côtes éphémères 
2 - côtes caduques 
3 - côtes persistantes 

et des côtes 

- .  
* I  vigueur des tiges (mesucée par le diamètre . ' " . encm . , . 'u . , de base entre aeud nœudsj t 

Feuille 
forme générale 1 - palmipartite (forme normale) 

2 - palmiséquée (les lobes sont 
totalement séparés) 

dimension du pétiole 

angle d'attache du pétiole sur la tige 

1 - type sessile (absence ou 
inférieurà 1 cm) 

2 - type intermédiaire (associé à la forme 
palmiséquée) 

3 -type long et cylindrique 

1 - inférieurà 20" 
2 - de 20" à 55" 
3 - de 5 5 O  à 70" 
4 - de 70" à 90" 
5 -de 90" à 120" 
6 - supérieur à 120" 

. 

zone d'apparition de la déviation du pétiole 1 - submédiane 
2 - médiane 
3 - subterminale 
4 -terminale 
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Tableau 1. Suite. 

- 

Organes fYPe 

coloration du pétiole 

longueur et diamètre du pétiole 

pubescence de l'ombilic foliaire, partie 
à l'extrémité du pétiole où convergent 
principale des lobes la nervure 

pubescence des jeunes feuilles 

dimension de l'ombilic foliaire 

. * .  ' . 
'0 forme de l'ombilic foliaire 

nombre de lobes constituant le limbe, 
calculé sur une moyenne au cours de 12 mois 
de croissance de la plante 

0 forme des lobes [rapport UI entre longueur 
et largeur, mesurées sur le lobe médian) 

forme des lobes définie par la position 
du point d'élargissement maximal le long 
du lobe médian (pour les types 3 et 4) 

ornementation des'lobes 

1 - entièrement verte 
2 - entièrement vert-jaune ou vert clair 
3 - crosse rouge à la base et le reste vert 
4 - partie submédiane verte et tout 

le reste rouge 
5 - partie submédiane verte (représentant la 

moitié de la longueur) et le reste coloré 
6 - rouge sauf une partie 

de la zone submédiane werte 
7 - rouge vif, plus foncée sur la crosse 
8 - rouge foncé ou rouge violacé 

de5 à 60 cm et de 1 à 5 mm 

1 - cils répartis de manière uniforme et dense 
2 - cils regroupés et plus clairsemés 

1 -absente 
2 - légère 
3 - mòdérée 
4 - forte 

. .  

1 - ombilic rétréci I+ C1 
2 - ombilic étalé-* C2 

1 - concave i+ C3 
2 - convexe I+ C4 

1 - moins de 3 
2-de3 à5,5 
3 -de 5,5 1 7  
4 - plus de 7 

1 - très étroite (Ut supérieur à 20) 1 1 4  C5 
2 - à marges parallèles (VI de 6 à 20) 
3 - normale (U1 de 4,5 à 6) 
4 - large (U1 de 3 à 4,5) w+ C6 
5 - arrondie (U1 inférieurà 3) avec deux 

situations du point d'élargissement 

1 - proximale (dans la 1 re moitié 
basale du lobe) li* C7 

2 - médiane (au milieu du lobe) 
3 - submédiane (entre milieu 

et les trois quarts) 
4 -terminale (au-delà du dernier 

quart vers la pointe) II.+ C8 

1 - présence ou non d'échancrures médianes 
2 - présence ou non d'éperons 

' 
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coloration des nervures du limbe 
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Tableau 1. Suite. 

Organes type 

port du velum 1 - rectiligne u* C14 
2 - redressé 
3 - retroussé 
4 - plissé 'I+ c15 

I ornementation du velum 
! 

1 -aucune 
2 - dentée 
3 - stipulée i* C16 
4 - frangée * Cl 7 

. Inflorescence I* D1 
fructification de l'inflorescence 1 - continue (les premières fleurs 

sont fonctionnelles) 
2 - tardive (avortement des premières 

inflorescences, fructification 
des plus tardives) 

forme des sépales du calice de la fleur femelle 

couleur des sépales de la fleur 
i* D2 

torus, bourreletà nectaires entre calice et pistil 

forme des six ailes portées par l'ovaire 
à trois carpelles (correspondant aux points 
de suture des carpelles) 

1 - large 
2 - moyenne 
3 - étroite 

1 - entièrement verte 
2 - verte et nervures colorées 

, . 3 - rouge et verte . 
4 - rouge àviolette 

1 -jaune ou jaunâtre 
2 - rougeâtre 
3 - brun-rouge 

1 - rectiligne quel que soit le stade 
d'évolution du fruit 

2 - rectiligne puis sinueuse I* D3 
3 - sinueuse puis rectiligne 

à la maturité I* D4 
4 -toujours sinueuse 

couleur des ailes le jour de 1:'ouverture de la fleur 1 - entièrement verte 
2 - rouge 

couleur du corps de l'ovaire 

couleur du stigmate le jour 
de l'ouverture de la fleur 

présence de pollen dans la fleur mâle 
avec calice et torus (non utilisés pour la 
classification) et androcée à 1 O étamines 

1 -vert 
2 - rouge 

1 - absente (blanche ou légèrement rose) 
2 - rouge 

1 -fleur mâle stérile 
2 - fleur mâle fertile 

couleur du fruit (ou capsule) 1 -verte 
2 - claire à rouge violet avec renflement du pédoncule 
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Tableau 1. Suite. 

Organes type 

couleur du fruit (ou capsule) 

dimension du fruit (longueur et diamètre) 

couleur du tégument de la graine * D5 

marbrures du tégument de la graine * D5 

couleur de la caroncule de la graine 

3 -vive dominante 
4 - vive totale 

en mm 

1 -grise 
2 -brune 

1 - peu nombreuses 
2 - denses 

1 -blanche ou crème 
2 - rose ou rouge 
3 - violette 

en mm 

avec renflement du pédoncule (suite) 

dimension de la graine (longueur et diamètre) 
~~ 

Racine 
point d’attache sur la bouture d’origine 

- 
longueur de la racine 

~ ~~ ~ 

1 - sessile 
2 - pédonculé 
3 - longuement pédonculé 

(supérieur à 1 O cm) + !  

. s, 1 - courte (inférieure à 40 cm). 
2 - normale (de 40 à 80 cm). 
3 - longue (supérieure 2 80 cm) 

t .. 

3. .. , ,  diamètre de I; racineàson maximum 1 - mince 
2 - moyen 
3 - gros 

. .  . - .  .. 

forme de la racine 

constriction sur les racines 

direction de la racine 

1 - conique i* El 
2 - fusiforme * E2 
3 - cylindro-conique * E3 
4 - cylindrique u+ E4 

1 - absente 
2 - présente 

1 - traçante (horizontale) 
2 - plongeante (verticale) 

nombre de racines nombre 

homogénéité des poids entre racines 
(effectifs par classe de poids) 

9 texture de la surface des racines 

en % 

1 - lisse 
2 - moyenne 
3 - rugueuse 

aspect de I’écorce externe (liège) 1 -gris et mince 
2 - brun et épais 
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Tableau 1. Suite. 

Y 

Organes type 

couleur du phelloderme 1 -blanche 
2 - rose 
3 - violette 

détachement du phelloderme du cylindre I - facile 
2 - difficile central 

couleur de la pulpe (ou, chair, cylindre 
central 

1 -blanche 
2 -jaune 

rendement utile (rapport entre le poids de racines 
commercialisables et le poids total des racines 
produites) 

indice de précocité (rendement en matière sèche 
des racines 2 6-8 mois rapporté au rendement 
en matière sèche des racines à 12-14 mois) 

index de récolte (poids sec des racines tubérisées 
rapportéà la biomasse totale du plant) 

. en % 

en % 

en % 

tauxdefibres , 1 - absence 
2 - quelques fibres observables à l'œil 
3 - nombreuses 

goût (importance de la libération 1 -doux 
d'acide cyanhydrique) 2 - amer, ou troisclasses définies . 

, . +  , .  .. . par l'intensité de la coloration 
à l'acide picrique : basse, 
moyenne, élevée 

. .'  * .  .* . . .  
, .  
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Le port de la tige 
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Les nœuds et entre-nœuds sur la tige 
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Figure 5. Caractères de la végétation? de l’inflorescence et des racines de manioc permettant de differencier les variétés/ d’après COURS (7957). 
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