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Maintien du potentiel adaptatif chez les plantes domestiquées a propagation clonale

Doyle McKey, Marianne Elias, Benoit Pujol, Anne Duputié, Marc Delétre
et Delphine Renard

Maintien du potentiel adaptatif chez les
plantes domestiquées a propagation

clonale
Lecons de gestion par les cultivateurs de manioc amérindiens

Introduction

Le manioc (Manihot esculenta Crantz, Euphorbiacées), plante originaire de I’ Amazonie, est
aujourd’hui cultivé dans I’ensemble des régions tropicales. Cultivé pour ses racines charnues
riches en amidon, le manioc constitue la base de I’alimentation de prés d’un milliard de
personnes (IFAD/FAO 2008), un nombre qui augmente chaque jour. Dans le monde de demain,
ou les changements climatiques conduiront a des sécheresses plus fréquentes et ou les
pressions démographiques croissantes ameneront les paysans a cultiver des sols de moins en
moins fertiles, ses avantages agronomiques particuliers feront du manioc une plante encore
plus importante. Mais si le manioc est I’une des plantes alimentaires les moins exigeantes
et peut aller jusqu’a tolérer des conditions écologiques parfois marginales pour 1’agriculture,
c’est de sa gestion par les agriculteurs que dépend la durabilité de sa culture. Cette gestion se
doit de prendre en compte les spécificités du manioc, qui sont liées d’une part a ses adaptations
particulieres, et d’autre part aux contraintes évolutives que le manioc partage avec d’autres
plantes propagées par les cultivateurs par bouturage (McKey er al. 2010b, 2011). Depuis
qu’ils I’ont domestiqué, il y a pres de 7000 ans (Piperno et al. 2000, Dickau et al. 2007), les
Amérindiens d’ Amazonie pratiquent une gestion habile du manioc, mais souvent mal comprise
par les scientifiques. Leurs pratiques traditionnelles offrent des lecons précieuses pour la
culture durable non seulement du manioc, mais également d’autres plantes a propagation
clonale (Rival & McKey 2008). Sous une forme narrative, cet essai offre un résumé de nos
études de la gestion du manioc par ses cultivateurs' amérindiens, et de ce qu’elles impliquent
pour la culture durable du manioc dans toute la ceinture intertropicale.

Le doux et I’'amer

N

Dans les sociétés a manioc du bassin amazonien — et ailleurs dans les basses-terres sud-
américaines, comme dans les Guyanes” ol nous avons conduit nos études — le manioc est
consommé matin, midi et soir. Mais ce n’est pas un inconvénient a la longue, parce qu’il
existe une grande diversité de préparations culinaires, et une grande diversité variétale : des
maniocs avec des cycles de culture plus ou moins longs, des tubercules plus ou moins jaunes
ou blancs, avec des textures particulieres, et des maniocs « doux » ou « amers ». Chez ces
derniers, la préparation assure une fonction assez inhabituelle : il faut d’abord éliminer un
poison mortel. Ce probléme ne se pose pas pour les variétés de manioc dites « douces », dont
les racines peuvent étre consommeées sans préparation particuliere, bouillies, grillées ou frites.
Mais les variétés « ameres », nettement majoritaires partout en Amazonie (sauf dans une région
restreinte d’ Amazonie occidentale, au Pérou et en Equateur), demandent une préparation trés
particuliere. Le manioc amer est la seule plante alimentaire majeure qui soit mortellement
toxique si elle n’est pas préparée correctement. Le manioc est une plante cyanogénique (c’est-
a-dire, produisant des composés qui liberent du cyanure). Chez les variétés douces, la teneur
des racines en composés cyanogéniques est tres faible. Par contre, chez les variétés ameres,
dans les racines comme dans le reste de la plante, ces composés sont présents en concentrations
élevées. Il s’agit de deux glucosides cyanogéniques, la linamarine (trés majoritaire) et la
lotaustraline (McMahon ez al. 2005). Ces glucosides en eux-mémes ne sont pas toxiques, mais
lorsqu’ils sont hydrolysés par une enzyme, la glucosidase, également présente dans la plante,
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mais dans un autre compartiment cellulaire, de 1’acide cyanhydrique (HCN) est libéré. Ceci ne
se produit que lorsque 1’enzyme et son substrat se rencontrent, lorsque la structure de la cellule
est rompue, par exemple suite a 1’attaque d’un herbivore — tel ’homme — ou d’un organisme
pathogene.

... le manioc amer produit de I’acide cyanhydrique, qu’il faut
éliminer par une préparation laborieuse

Les racines du manioc amer renferment de fortes concentrations en glucosides cyanogéniques
et doivent donc étre détoxifiées. La simple cuisson ne suffit pas a la détoxification, car si les
glucosidases sont dénaturées, les glucosides, eux, restent intacts (McKey & Beckerman 1993 ;
McKey et al. 2010a). Que se passe-t-il si on mange du manioc amer qui a été simplement
bouilli ? L’issue semble dépendre de la flore intestinale du sujet, qui produit, selon les
personnes, plus ou moins de glucosidases capables de libérer 1’acide cyanhydrique. La seule
maniere fiable de détoxifier le manioc amer est donc d’abord d’hydrolyser les glucosides, et
ensuite d’éliminer I’acide cyanhydrique, qui est soluble dans I’eau et peut étre alors volatilisé
par la chaleur. L’hydrolyse des glucosides peut étre effectuée en suivant différents procédés :
le rapage mécanique des racines, ou bien le rouissage, c’est-a-dire la fermentation lors du
trempage des racines plusieurs jours dans I’eau. Une procédure répandue en Amazonie consiste
araper les racines de manioc a 1’aide d’une planche en bois garnie de milliers de petites pointes
en métal (autrefois, c’étaient de petits morceaux de quartzite encastrés dans le bois) (Photo 1).
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Photo 1. Rapage des racines de manioc amer dans un village Makushi

(Photo Doyle McKey)

Le rapage détruit les cellules, permettant 1’hydrolyse des glucosides et la libération de
I’acide cyanhydrique. Comment éliminer I’acide cyanhydrique libéré ? Un moyen répandu en
Amazonie est d’utiliser la « couleuvre a manioc », un tube en vannerie qui peut étre comprimé
ou étiré ; on y met la pulpe, on attache ’anneau qui se trouve a I’extrémité supérieure de
la couleuvre au plafond de la hutte, on insére un levier dans I’anneau a I’autre bout, et I’on
s’assoit sur le levier pour presser le jus, qui s’écoule dans un récipient (Photo 2).
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Photo 2. Utilisation de la « couleuvre a manioc » chez les Makushi
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Marianne Elias montre comment le jus toxique est pressé de la pulpe rapée.
(Photo Doyle McKey)

Ce jus est toxique a I’état cru, mais 1’acide cyanhydrique est éliminé par chauffage. Bouilli
jusqu’a la caramélisation, ce jus est utilisé pour confectionner le kumasi’, un condiment servi
avec le poisson ou la viande. Le filtrage du jus donne un amidon tres fin, le tapioca, agréable
au petit-déjeuner. Si les racines ont été rapées assez finement, un seul passage de la pulpe
de manioc dans la couleuvre suffit a la détoxifier. Par la suite, la pulpe peut étre fagconnée
en galettes de manioc (cassave), qui peuvent étre stockées durant de longues périodes. Ces
galettes, trempées dans de 1’eau, servent aussi comme matériel de base pour la fabrication de
la biere de manioc, le parakiri’.

Pour faire la biere, il faut d’abord convertir I’amidon des racines en sucre, mais les racines de
manioc ne renferment pas d’amylase, I’enzyme capable d’effectuer cette transformation. Les
Amérindiens Makushi, ainsi que quelques autres ethnies de la méme région du plateau des
Guyanes, utilisent une procédure inédite (pour une description des procédures, sensiblement
différentes, de 1’élaboration de la biere du manioc dans une autre société amérindienne, les
Waydpi de la Guyane francaise, voir Grenand [1996]). Chez les Makushi, on prend de grosses
galettes, on les trempe dans I’eau, on les dépose sur des feuilles de bananier sur le sol. Une
poudre séchée de feuilles de manioc qui ont été attaquées par une moisissure (Henkel 2005)
est saupoudrée sur les morceaux de galettes, puis ceux-ci sont trempés dans 1’eau et disposés
sur des feuilles de bananier placées par terre. C’est cette moisissure qui est source d’amylase.
Quelques feuilles fraiches de manioc sont ajoutées, puis I’ensemble est recouvert de feuilles
de bananier et laissé a fermenter. Deux jours plus tard, la moisissure a infecté les nouvelles
feuilles, qui seront séchées, conservées, et utilisées pour la préparation du prochain lot de biere.
La pulpe, attaquée par la moisissure, devient aussi sucrée que du miel ! Mise de coté dans
un pot en caoutchouc local, ou, plus récemment, dans un seau en plastique fermé, la pulpe,
colonisée par des levures et fermentée, donne la biere de manioc, qui joue — ou a jou€ autrefois
— un role social important dans toutes les sociétés cultivant du manioc.

Les Amérindiens préparent également la farine de manioc (u'wi®). Dans ce cas, les racines
sont mises a fermenter pendant quelques jours dans un marigot, ou elles sont détoxifiées par
I’activité des microorganismes. Les racines fermentées macerent ensuite dans un bac et sont
broyées. La pulpe, chauffée sur des grandes platines, donne apres cuisson la farine de manioc.
Tout comme les galettes, la farine peut étre stockée durant des semaines, voire des mois.

Pourquoi cultiver une racine mortellement toxique ?

La détoxification du manioc amer demande une préparation tres laborieuse. Pourquoi les
Amérindiens cultivent-ils cette plante si contraignante, alors qu’ils cultivent aussi le manioc
doux ?

Une partie de la réponse a cette question est que les glucosides cyanogéniques servent aussi
de défense chimique contre les herbivores et les pathogenes dans les champs (McKey et
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Beckerman 1993 ; McKey et al. 2010a). Protégées par leur toxicité, les racines peuvent
compléter leur développement et peuvent aussi étre laissées longtemps dans le sol sans pourrir.
Ce « stockage sur pied », permettant une récolte étalée dans le temps, est 'un des atouts
agronomiques du manioc amer. Le manioc doux, quant a lui, est souvent planté pres des
maisons, ou la présence humaine décourage certains ravageurs — pécaris et autres vertébrés —,
et ou les sols plus riches des jardins de case permettent une récolte souvent plus précoce.

Une plante peu exigeante, dont la culture est vouée a
s’étendre

La toxicité du manioc amer contribue a un autre atout agronomique de cette plante. Ses
adaptations permettant de conserver les ressources acquises par la photosynthese et de
les protéger de 1’attaque des ravageurs conférent au manioc la capacité de fournir des
rendements intéressants dans des conditions écologiques que d’autres plantes ne tolerent pas,
tels que des sols pauvres ou des sécheresses. C’est cette rusticité qui fera du manioc une
plante encore plus incontournable pour la sécurité alimentaire, dans un avenir marqué par
le changement climatique et d’autres changements planétaires (IFAD/FAO 2005 ; Nhassico
et al. 2005). Les pressions démographiques montantes (Collomb 1999) et la dégradation
continue des écosystemes tropicaux vont rendre une proportion croissante de sols exploitables
uniquement pour la culture de plantes peu exigeantes, comme le manioc. Cependant, planté
tres abondamment et cultivé de plus en plus intensivement, le manioc va étre confronté a de
nouveaux défis.

Des défenses imparfaites : la diversité génétique est
garante du potentiel adaptatif

Les maladies virales systémiques, telles que la mosaique du manioc en Afrique, sont la
premiere menace qui pese sur cette plante. Et contre ces maladies, les défenses chimiques
du manioc ont peu d’effet, pour deux raisons. Premierement, les virus n’ont pas de
métabolisme et ne sont donc pas affectés par un poison métabolique tel que 1’acide
cyanhydrique. Deuxieémement, les vecteurs de ces maladies sont des insectes piqueurs-suceurs.
Ils consomment la seéve élaborée de la plante, a laquelle ils accedent sans percer avec
leur trompe les cellules ou sont localisés les glucosides cyanogéniques et les glucosidases
associées. Ces insectes sont donc également peu affectés par ces défenses chimiques.

En Afrique notamment, certains pathogenes, comme les nouvelles souches du virus de la
mosaique du manioc, sont particulierement inquiétants (Fregene e al. 2004). Etant donnée
I’inefficacité des défenses chimiques du manioc contre ces nouveaux défis viraux, il est
essentiel de veiller au maintien de la diversité génétique de la plante, qui — comme pour tout
organisme — est garante de son potentiel adaptatif.

Comment maintenir la diversité génétique chez une plante a
propagation clonale ?

Doit-on s’inquiéter de 1’état de la diversité génétique du manioc ? Oui, peut-€tre. Le manioc
est propagé par voie clonale. Dans ce mode de propagation, qui caractérise bon nombre
de cultures de la région tropicale humide telles que le bananier, le taro, les ignames et la
patate douce, chaque plante de la nouvelle génération est une copie génétique identique —
aux mutations somatiques pres — d’une plante déja présente dans la génération précédente. Le
manioc est propagé par boutures de tiges (Photo 3) ; d’autres organes peuvent étre utilisés pour
le bouturage chez d’autres plantes : cormes (bananiers et taro) ou tubercules (ignames).
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Photo 3. Propagation du manioc par des boutures de tige chez les Makushi

e

(Photo Doyle McKey)

La propagation clonale ne génere pas de variation — a I’exception des mutations somaclonales.
De plus, a chaque récolte, du fait du hasard ou de la sélection, certains individus fourniront
plusieurs boutures, et d’autres, aucune. En conséquence, seul un nombre réduit de plantes et
donc une partie seulement de la diversité génétique, sert de base a la constitution du champ
suivant. La propagation clonale, si elle est pratiquée de fagon exclusive, conduit alors a la
perte, peut-Etre lente mais inéluctable, de la diversité génétique.

Pourquoi propager une plante domestiquée par bouturage
et non par voie de graine ?

Face a un tel inconvénient, pourquoi les cultivateurs persistent-ils a propager la plante par
voie clonale ? La propagation par bouturage présente d’énormes avantages agronomiques.
Premierement, elle permet la multiplication de génotypes favorables. Le manioc, comme
la plupart des plantes domestiquées propagées par voie clonale, est fortement allogame,
c’est-a-dire qu’il possede des adaptations favorisant les croisements avec d’autres individus
(Zohary 2004). D’autres cultures a propagation clonale, comme I’igname (dioique) et la
patate douce (auto-incompatible) sont obligatoirement allogames ; le manioc, quant a lui, est
préférentiellement allogame, mais capable d’autofécondation si I’allopollen n’est disponible
qu’en quantité limitante. Le systeme de reproduction du manioc (et de ses parents sauvages)
présente de forts contrastes avec celui qui caractérise la plupart des plantes domestiquées
propagées par graines, telles que les céréales et les I€gumineuses. Ces derniéres sont plutdt
autogames, favorisant I’autofécondation. Chez ces especes, une plante montrant un trait utile
aux cultivateurs peut étre croisée avec elle-méme pour produire toute une lignée familiale
présentant le méme trait. Par contre, les plantes allogames, telles que le manioc, ne sont pas
« conformes au type » : leurs descendants expriment souvent des phénotypes tres divers,
reflétant le fait que leur patrimoine génétique provient non seulement de leur mere, mais
aussi pour moitié d’un ou de plusieurs peres, souvent peu apparentés. Chez ces plantes, la
propagation clonale est le seul moyen d’étre stir de reproduire le phénotype recherché, c’est-
a-dire la seule fagon efficace de multiplier une plante portant des traits intéressants pour les
cultivateurs.

Un deuxieme avantage de la propagation clonale est que la bouture contient beaucoup plus de
réserves qu’une graine, ce qui entraine un développement plus rapide de la plante. Finalement,
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chez le manioc la propagation clonale permet d’obtenir plus de tubercules, car a chaque noeud
souterrain de la tige bouturée peuvent se former plusieurs racines adventices qui se tubérisent.

... mais la propagation clonale a des inconvénients ...

La propagation clonale a cependant des inconvénients. Les clones ne sont pas immuables : ils
peuvent étre perdus par hasard et peuvent accumuler des mutations. Certaines de ces mutations
sont neutres, n’influengant pas la valeur sélective de la plante. D’autres ont un effet négatif,
d’autres encore un effet positif. Les mutations ayant un effet négatif sur la plante semblent
étre beaucoup plus fréquentes que les mutations bénéfiques. La plante accumule donc de plus
en plus de mutations déléteres avec le temps.

Ce processus, appelé « cliquet de Muller » (Felsenstein 1974), conduit a la diminution des
performances (et de la qualité agronomique) du clone avec le temps. De plus, lorsque la
propagation est purement clonale, il n’y a aucun mécanisme qui permette de combiner les
différentes mutations bénéfiques qui ont pu se produire dans différentes lignées clonales.
Les plantes portant ces mutations favorables sont donc en situation de compétition. Le
brassage sexué permet de remédier a ces deux contraintes. Parmi 1’énorme diversité de
génotypes produits par la recombinaison, ceux qui combinent plusieurs mutations bénéfiques
sont favorisés par la sélection, et ceux qui renferment le plus grand nombre de mutations
déléteres peuvent €tre éliminés. En permettant d’éliminer la plupart des mutations déléteres
et de combiner différentes mutations favorables, afin qu’elles cooperent au sein d’'un méme
individu au lieu d’étre en compétition, la reproduction sexuée permet une évolution beaucoup
plus rapide que la reproduction strictement clonale (« mécanisme Fisher-Muller » [Fisher
1930 ; Muller 1932]).

La propagation clonale conduit également a un autre probléme : I’accumulation de pathogenes.
Les propagules clonales — morceaux de tiges, de cormes, de tubercules — portent souvent sur
leur surface (ou dans le sol associé) des nématodes, des cochenilles ou d’autres ravageurs ; ou
portent dans leurs tissus des pathogenes systémiques tels que des maladies virales, fongiques
ou bactériennes. Ces maladies peuvent s’accumuler, tout au long de la vie d’une lignée clonale
(Lozano & Nolt 1989), par un processus qui ressemble a un « cliquet de Muller » ultra-rapide.
Elles peuvent aussi étre transmises d’une plante infectée a des plantes non infectées, par
exemple lorsque la méme machette est utilisée pour préparer les boutures. L’accumulation
de pathogenes systémiques est un probleme agronomique affectant non seulement le manioc,
mais aussi de nombreuses autres plantes domestiquées propagées par voie clonale.

Ces problémes phytosanitaires sont beaucoup moins sensibles chez les plantes propagées par
voie de graine, car la surface des graines est souvent beaucoup plus propre que celle des
propagules végétatives, et car leurs conditions de stockage éliminent les éventuels ravageurs.
De plus, la plupart des maladies systémiques ne passent pas la barriére placentaire. Ainsi, une
plante infectée produit des graines non infectées (Lozano & Nolt 1989).

Comment associer les deux types de propagation pour
maintenir le potentiel adaptatif du manioc ?

Pour résumer, malgré ses avantages agronomiques, la propagation clonale, si elle est pratiquée
a I’exclusion du brassage sexué, conduit a deux problemes : la diminution de vigueur des
clones au cours du temps, liée a I’accumulation de mutations déléteres mais aussi — et sans
doute majoritairement — a I’accumulation de maladies systémiques et autres pathogenes ; et
la perte de clones, donc de la diversité génétique et du potentiel adaptatif de la population.
Maintenir ce potentiel est pourtant crucial, parce que les génotypes adaptés aux conditions
actuelles ne sont pas forcément ceux qui seront adaptés aux environnements futurs. Comment
remédier a ce probleme ?

La solution idéale consisterait a inclure un peu de reproduction sexuée dans le cycle
reproducteur de la plante, pour injecter de la diversité génétique. Mais la mise en ceuvre
n’est pas si simple, car la propagation clonale peut créer des populations dont la structuration
génétique favorise les croisements consanguins. Parce que le manioc est sensible a la
dépression de consanguinité, les plantes issues d’une telle reproduction sexuée verraient alors
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leur vigueur et leur intérét agronomique diminués. Comment contourner ce désavantage ?
En effet, le but méme de la propagation clonale est de multiplier les génotypes ayant des
caractéristiques tres favorables a une fréquence élevée dans la plantation. Un champ risque
donc de contenir de nombreux pieds de manioc a génotype identique, ou trés proches
génétiquement les uns aux autres. De plus, comme nous verrons plus tard, les Amérindiens
plantent souvent leurs champs en taches monovariétales. Un pied de manioc risque ainsi d’étre
entouré par de nombreux individus génétiquement tres proches ou identiques. Le manioc est
pollinisé par des insectes qui vont d’habitude de proche en proche parmi les plants de manioc.
Cette proximité d’individus génétiquement tres proches ou identiques va conduire a une forte
proportion de croisements consanguins.

Or, chez les organismes préférentiellement allogames comme le manioc, les individus résultant
de croisements consanguins ont souvent une valeur sélective réduite : dans les populations
ou les croisements allogames prédominent habituellement, la plupart des alleles déléteres
récessifs ne peuvent étre éliminés par la sélection. Comme ces alleles sont rares dans la
population globale, presque tous les individus qui les portent sont hétérozygotes. L’effet de
I’allele délétere récessif est alors caché par un allele dominant fonctionnel, qui rend 1’allele
délétere « invisible » aux mécanismes de sélection. Cependant, plus deux individus sont
apparentés, plus la probabilité qu’ils partagent les mémes mutations déléteres est grande.
Les croisements consanguins (et a fortiori, I’autofécondation, ou la geitonogamie, c’est-a-
dire les croisements entre deux clones identiques) ont donc une forte probabilité d’engendrer
des individus homozygotes pour un ou plusieurs alleles récessifs déléteres qui seront alors
exprimés. Ces individus consanguins souffrent alors de « dépression consanguine », c’est-
a-dire d’une diminution de leur valeur sélective a cause des effets déléteres de ces alleles
récessifs. Dans des populations dont la structure donne ainsi naissance a une forte proportion
de croisements consanguins, une fraction considérable des individus issus de la reproduction
sexuée risque donc de présenter un intérét agronomique quasiment nul. Cette situation pourrait
encourager les cultivateurs a considérer les plantes issues de graines comme n’étant pas dignes
d’intérét, et a dépendre encore plus exclusivement de la propagation clonale. On se retrouve
donc face a un cycle de rétroactions positives ou la propagation clonale produit un systeme
de croisements plus consanguins, qui conduit a son tour a I’augmentation de la dépression
consanguine, renfor¢cant la dépendance a la propagation clonale.

A long terme, la diminution de I'importance de la sexualité dans le cycle reproducteur de la
plante peut entrainer une réduction de la fertilité sexuelle. C’est peut-étre un tel processus
qui peut expliquer, au moins en partie, pourquoi certaines plantes domestiquées (par exemple,
le bananier, le kava, et certaines ignames) propagées par voie clonale ont perdu leur fertilité
sexuelle. Chez ces plantes, la propagation clonale a conduit non seulement a la réduction de la
diversité génétique, mais aussi a plus long terme a la perte, partielle ou totale, du mécanisme
méme pouvant générer de la diversité.

Comment les Amérindiens obtiennent-ils une grande
diversité génétique ?

Qu’en est-il du manioc et de la diversité génétique des populations gérées par les Amérindiens’,
qui ont domestiqué cette plante il y plus de 7000 ans ? S’ils parviennent a cultiver cette plante,
de facon apparemment durable, depuis plusieurs milliers d’années, ils doivent certainement
avoir trouvé des solutions aux contraintes particulieres imposées par la propagation clonale.
Quand on se promeéne dans une plantation amérindienne (Photo 4), on s’apercoit que les
populations de manioc renferment une grande diversité phénotypique (caracteres observables),
évidente dans I’architecture des plantes (certaines sont tres ramifiées, d’autres peu), la taille
et la forme des feuilles (variant de simples a palmatilobées, comportant jusqu’a onze lobes
foliaires), la forme des racines (racines tubérisées sessiles a pédonculées) et les multiples
couleurs qui caractérisent tous ces organes.
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Photo 4. Parcelle d’agriculture itinérante sur brilis

Une parcelle d’agriculture itinérante sur brlis (« abattis ») chez les Amérindiens Wayé&pi, montrant au moins trois
variétés, différant par la couleur des feuilles (de I'avant-champ a I'arriere-champ, vert clair, violet, vert foncé)

(Photo Anne Duputié)

Comment expliquer cette diversité, face aux contraintes liées a la propagation clonale ?
Cette diversité morphologique correspond-elle a une diversité génétique ? Pour répondre
a cette question, Marianne Elias (Elias et al. 2000a) a examiné la diversité génétique des
populations de manioc cultivées dans un village Makushi en Guyana, ou elle avait relevé la
présence de 76 variétés différentes nommées®. Pour 31 de ces variétés, dont elle a évalué la
différenciation morphologique (Elias et al. 2000b), elle a étudié la structure de la diversité
génétique dans le détail, utilisant des marqueurs AFLP, qui sont des marqueurs moléculaires
hypervariables servant a caractériser la diversité génétique au sein des populations. Elle a
caractérisé génétiquement quatre ou cinq individus récoltés dans différents champs pour
chaque variété. La figure 1 montre les principaux résultats de son analyse.
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Figure 1. Structuration de la diversité génétique chez les variétés locales de manioc dans le
village Makushi de Rewa, révélée par des marqueurs aflp
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Les codes de chaque individu échantillonné apparaissent dans la colonne a droite de la figure et les distances génétiques
entre les individus sont proportionnelles aux longueurs des branches du dendrogramme. Pour certaines variétés locales
(traits en bleu), chacun des quatre ou cinq individus échantillonnés présentaient le méme génotype (indiqué par la
barre verticale liant ces individus génétiquement identiques) ; ces variétés peuvent donc étre monoclonales. Pour
d’autres variétés (traits en vert), les individus échantillonnés se révélaient génétiquement proches les uns des autres ;
ces variétés sont polyclonales mais génétiquement assez homogénes. Finalement, d’autres variétés encore (traits en
noir) étaient non seulement polyclonales mais aussi génétiquement hétérogenes. Au moins deux tiers des variétés
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sont polyclonales. La diversité génétique représentée dans ce seul village amérindien est comparable a celle de la
collection ex situ mondiale du ciat (traits en rouge).

Adapté de Elias et al. (2000b)

L’examen du dendrogramme montre plusieurs résultats remarquables. Premierement, la
diversité génétique représentée par ces variétés est considérable. A des fins de comparaison,
elle a aussi étudié la diversité génétique d’un échantillon de taille comparable pris au sein
de la collection ex sifu de manioc maintenue au CIAT (Centre International d’Agriculture
Tropicale, Cali, Colombie), dont la vocation est la conservation de la diversité génétique
et morphologique du manioc au niveau mondial. Le dendrogramme montre que la diversité
génétique présente dans un seul village amérindien est comparable a celle des variétés
provenant de cette collection ex situ mondiale, voire plus grande : les individus provenant du
village sont éclatés dans le dendrogramme, tandis que la plupart des individus de la collection
mondiale sont groupés dans une seule partie du dendrogramme. Deuxieémement, plus des deux
tiers des variétés ne sont pas strictement monoclonales. Cela veut dire qu’une variété n’est pas
un clone, comme on aurait pu supposer, mais un groupe d’individus (parfois génétiquement
apparentés, parfois non) partageant tous un phénotype similaire.

Cette diversité génétique provient de I’introduction de la reproduction sexuée dans le cycle
reproducteur de la plante. Par une approche liant la génétique, 1’écologie, 1’agronomie et
I’ethnobiologie, nous avons montré que la diversité des maniocs dans ce village Makushi
n’était pas le simple résultat de la propagation clonale, suivie de 1’accumulation de mutations
somatiques, mais résultait d’un systéme mixte, ou le brassage sexué génere continuellement
de nouveaux génotypes recombinants, incorporés par les cultivateurs dans le stock de clones
propagés (Elias et al. 2000a, b ; 2001a, b). Des plants de manioc issus de graines apparaissent
fréquemment dans leurs champs (Photo 5). Il ne s’ agit pas de maniocs « sauvages »’, mais bien
de plantes spontanées issues de graines produites par leurs variétés de manioc domestiqué.

Photo 5. Un plant de manioc issu de graine

Les deux feuilles cotylédonaires caractérisant les tres jeunes plantules
(Photo Doyle McKey)

Les cultivateurs Makushi connaissent 1’origine de ces plantes et expriment un intérét vif a
leur égard, les observant et les laissant pousser dans leurs champs. Lors de la récolte, celles
qui sont arrivées a maturité et dont les traits sont évalués favorablement par les cultivateurs,
sont susceptibles d’étre utilisées pour préparer des boutures. L’intérét des cultivateurs pour
les plantes issues de graines releve d’une approche véritablement expérimentale : en effet,
une plante issue de graine n’est pas agronomiquement intéressante dans I’immédiat, car elle
ne produit qu’une racine pivotante susceptible d’étre tubérisée. Elle est donc beaucoup moins
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productive qu’une plante issue de bouture, qui porte a chaque nceud souterrain de la bouture
des racines adventices tubérisées. La plante issue de graine est jugée d’abord sur sa vigueur
et sur la qualité de sa racine, pas sur sa production. Les cultivateurs savent que la productivité
d’une plante issue de graine ne peut étre jugée que lors des premieres générations clonales. Le
plus souvent, un nouveau clone recombinant est assimilé (souvent apres une période d’essai)
a une variété déja existante a laquelle il ressemble morphologiquement. Plus rarement, une
plante recombinante est jugée suffisamment différente pour étre multipliée séparément des
autres, recevoir un nouveau nom et étre traitée comme nouvelle variété.

Cependant, comme nous I’avons souligné ci-dessus, combiner la propagation clonale et
la reproduction sexuée n’est pas une simple affaire. Dans une population marquée par la
multiplication a haute fréquence de quelques génotypes sélectionnés, une forte proportion de
graines risque de provenir de croisements consanguins, et ce d’autant plus que la plantation
se fait souvent en taches monovariétales (Fig. 4). L’incorporation de nouveaux génotypes
recombinés doit donc étre tres sélective.

L’écologie reproductive du manioc, héritage de son ancétre
sauvage

Avant de se pencher sur la question de la sélection des plantules, il fallait comprendre plus
en détail I’écologie de la reproduction sexuée du manioc. C’est le travail de theése de Benoit
Pujol qui a traité ces deux questions. Il s’est d’abord penché sur 1’écologie comparée de la
reproduction sexuée du manioc domestiqué et de son progéniteur sauvage, et, a la lumiere
de ces résultats, il a étudié de facon détaillée le fonctionnement démographique et génétique
des populations du manioc gérées par les cultivateurs Palikur de Guyane frangaise. La figure
2 représente le cycle de vie du manioc domestiqué, tel qu’il a été décrit au cours d’études
chez les Makushi (Elias ef al. 2000a), les Palikur (Pujol et al. 2005a) et les Wayapi (Duputié
et al. 2009). Bien que moins completes, les descriptions publiées pour d’autres ethnies
amérindiennes indiquent la généralité de ce cycle clonal/sexué (Boster 1984 ; Salick et al.
1997)".

Figure 2. Cycle de vie du manioc domestiqué
- Récolte des tubercules

- Préparation des boutures
- Plantation (nouveau champ)

\ Reproduction
sexuée
@

Plantules Plantation e
issues de
graines

Jachére Dispersion

Bralis
@ Germinations Banque
'] spontanées de graines dormantes

Imbrication des sous-cycles clonal (en bleu) et sexué (en rouge).
Schéma fondé sur le travail de tous les auteurs.

Tout comme d’autres cultivateurs amérindiens du manioc, les Indiens que nous avons étudiés
pratiquent un systeme d’agriculture itinérante sur brilis, c’est-a-dire un systeme ou la culture
tourne entre différentes parcelles, chacune étant utilisée pendant deux ou trois ans, puis
abandonnée et laissée en jachere. La durée de la jachere est variable, entre 10 et 25 ans,
voire plus (on assiste souvent aujourd’hui a un raccourcissement de cette période). La forét
secondaire est d’abord coupée, durant la saison seche. La végétation séchée est ensuite brilée ;
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les cendres fournissent les nutriments qui permettront aux cultivateurs d’effectuer une (voire
deux) cultures avant d’abandonner la parcelle de nouveau. La parcelle ainsi nettoyée est
plantée avec des boutures de manioc au début de la saison humide. Ces plantes poussent
jusqu’a maturité (généralement 18 mois et jusqu’a deux ans chez les Palikur, mais il existe
aussi des variétés tres précoces [9 mois]). Lors de la récolte des tubercules, qui s’étale tout
au long de I’année — les cultivateurs plantant un abattis chaque année, avec des variétés a
cycle plus ou moins long —, les cultivateurs sélectionnent les boutures pour la plantation de
la prochaine parcelle, et I’ancien champ retourne en jachere.

Nos études ont mis en lumiere une autre dimension de la biologie de reproduction du manioc
sous gestion amérindienne. Juste apres la plantation des boutures, des maniocs issus de graines
apparaissent en grand nombre. Ces graines ont été produites par les plantes lors du précédent
cycle de culture de la parcelle. Puis elles sont restées dormantes durant toute la jachere,
pour germer apres les perturbations lies au nettoyage et au brilis de la nouvelle parcelle
(Pujol et al. 2002, Pujol et al. 2007). Les Amérindiens laissent pousser ces plantes issues de
graines, qui sont percues comme des cadeaux de leurs ancétres. Les cultivateurs savent que ces
plantes sont issues de graines produites par les plantes du cycle de culture précédent. Ils sont
également conscients du fait qu’une plante issue de graine peut parfois montrer un phénotype
quelque peu différent de ceux de leurs variétés nommées. Ils sont donc assez intéressés par
ces plantes spontanées, mais n’effectuent aucune intervention pour améliorer leur croissance
ou leur survie : ils les laissent simplement pousser. Certaines parviennent jusqu’a maturité.
Si le cultivateur évalue favorablement leurs traits, ces plantes issues de graines peuvent étre
utilisées pour préparer des boutures.

Les plants de manioc (qu’ils soient issus de boutures ou de graines) ont d’habitude amplement
le temps de fleurir et produire des fruits et des graines, avant d’étre récoltés, parce qu’ils sont
souvent laissés en terre pour une période variable apres leur maturité (le « stockage sur pied »).
Les fleurs sont pollinisées par des insectes ; les abeilles méliponines (abeilles sociales, sans
dard) sont parmi les visiteurs les plus fréquents que nous avons observés. Les graines sont
disséminées et constituent une banque de graines dormantes dans le sol, ou elles resteront
pendant toute la jacheére. Leur germination est déclenchée par le brilis (Pujol et al. 2002).
La dissémination, la dormance et la germination des graines seront présentées dans le détail
plus loin.

C’est I’incorporation des plantes issues de la reproduction sexuée du manioc qui, combinée
a un vaste réseau d’échange de boutures (McKey er al. 2001), explique la grande diversité
génétique des populations de manioc gérées par les cultivateurs amérindiens. L’étude de
I’écologie reproductive de ces populations par Benoit Pujol a montré comment ce systéme
mélange habilement la reproduction sexuée et la propagation clonale. Cette étude a en méme
temps ouvert une autre question : quelle est I’origine de ce systeéme ?

Pour y répondre, il a fallu s’intéresser a I’étude comparée du manioc et de ses parents sauvages.
Des études moléculaires identifient comme 1’ancétre sauvage du manioc les populations de M.
esculenta subsp. flabellifolia (Pohl) Ciferri du sud-ouest du bassin amazonien (états brésiliens
de Rondoénia et Acre) (Olsen & Schaal 1999, 2001 ; Olsen 2004 ; Léotard et al. 2009). Ce
taxon est aussi présent dans les Guyanes, ot il est connu sous les synonymes M. surinamensis
Rogers & Appan, M. marajoara Huber et M. tristis Muell. Arg. (Allem 1994). Nous avons
étudié la biologie de cette plante pour creuser les racines (évolutives, cette fois-ci) du manioc
domestiqué. En fait, la stratégie écologique de 1’ancétre sauvage s’avérait étre la clé pour
comprendre le cycle biologique du manioc domestiqué.

Les parents sauvages du manioc, que nous avons étudiés en Guyane et €également dans I’ouest
du Brésil, sont des plantes inféodées aux perturbations. Ces plantes habitent 1’écotone entre
forét et savane, c’est-a-dire la limite entre ces deux types de biomes. C’est un milieu tres
dynamique. Les perturbations fréquentes, notamment les incendies, ouvrent le milieu. La
végétation subit ensuite une succession €cologique, vers des milieux plus fermés — jusqu’a la
prochaine perturbation. Les parents sauvages du manioc sont adaptés a ce milieu dynamique.
Leurs graines germent apres une perturbation qui ouvre le milieu, et ces plantes poussent
rapidement lors des stades précoces de succession (Pujol ez al. 2002). Leurs racines tubéreuses
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servent de réserves, assurant la régénération si une nouvelle perturbation vient détruire leurs
appareils aériens. Dans des milieux bien ensoleillés la plante est un arbuste buissonnant,
produisant de nombreuses fleurs. Quand la végétation se ferme, le manioc sauvage adopte un
port lianescent, persistant ainsi durant quelques années dans les foréts secondaires. Cependant,
si aucune perturbation ne se produit, il finit par disparaitre — a 1’exception des graines
dormantes se trouvant dans le sol. Ce sont ces graines qui vont germer lorsque se produira
une nouvelle perturbation.

... des graines disséminées par les fourmis, non sans
conséquences

D’ou vient cette banque de graines dans le sol ? La dissémination des graines du manioc
sauvage se déroule en deux étapes. La premiere phase est autochore. Les fibres ligneuses
de la capsule sont disposées de facon a ce que lorsque le fruit mature se desseche, il
subisse une déhiscence violente. La capsule « explose », projetant ses trois graines au sol, a
des distances qui peuvent atteindre quelques metres. Puis advient la deuxieme phase, celle
de la myrmécochorie. Chaque graine porte un petit corps lipidique, 1’élaiosome (appelé
« caroncule » chez les Euphorbiacées, dont fait partie le manioc), qui attire les fourmis
(Elias & McKey 2000). De par sa composition chimique, 1’élaiosome ressemble a un insecte
mort. Les fourmis attirées sont donc des fourmis carnivores et charognardes, qui s’intéressent
uniquement a 1’élaiosome et non pas a la graine. Une espece de fourmi en particulier,
Ectatomma brunneum F. Smith, est le principal disséminateur dans les populations de manioc
sauvage (Renard et al. 2010) (Photo 6). Les fourmis ne montrent aucune réponse a des graines
dont I’élaiosome a été manuellement enlevé. Et quand une fourmi trouve une diaspore (c’est-
a-dire la propagule, formée de la graine et de I’élaiosome) de manioc sauvage, elle essaie
d’abord d’enlever 1’élaiosome, pour éviter de transporter la graine, qui est lourde et qui n’a
aucun intérét alimentaire pour la fourmiliere.

Photo 6. Ouvriére d’Ectatomma brunneum portant une diaspore de Manihot, Guyane
francaise

JL

- f

| ,..»1'_ .

(Photo Doyle McKey)

L’élaiosome est cependant fermement attaché a la graine et la fourmi finit par porter la diaspore
intacte, élaiosome et graine, jusqu’au nid. L’élaiosome est consommé et au cours du temps les
graines, maintenant démunies d’élaiosome, sont transportées, comme les autres déchets, a la
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« poubelle » se trouvant pres de I’entrée du nid (Renard ez al. 2010). Ce sont donc les poubelles
des nids de fourmis qui servent de jardin aux plantules du manioc sauvage. Dans ces microsites
riches en matiere organique, les graines se trouvent suffisamment proches de la surface du
sol pour germer, mais elles sont suffisamment enterrées pour étre protégées des prédateurs,
comme les rongeurs et oiseaux granivores. On trouve souvent des amas de plantules de manioc
dans les anciennes poubelles d’ Ectatomma brunneum (Renard et al. 2010).

La stratégie de germination des graines du manioc sauvage est également adaptée au milieu
dynamique de I’écotone forét-savane. Héliophile, le manioc aura une chance de succes
uniquement si la graine germe dans des milieux ouverts. Mais comment la graine peut-elle
percevoir I’ouverture du milieu, si elle est enterrée ? Les graines de manioc ont un mécanisme
de dormance physiologique répondant non pas a la lumiere, mais a la température, comme
signal de I’état de la couverture végétale. A des températures proches de 25°C — température
typique des sols sous forét a basse altitude dans les régions tropicales — les graines restent
dormantes. Si la température dépasse 35°C — indiquant le réchauffement du sol suite a la
disparition de la couverture végétale — les graines germent, si les conditions hydriques sont
favorables (Pujol et al. 2002).

Armés de cette compréhension de I’écologie de 1’ancétre sauvage, nous pouvons maintenant
comprendre I’origine du systéme amérindien de gestion du manioc domestiqué lui-méme.
En effet, le complexe d’adaptations du manioc sauvage pour la dissémination, la dormance
et la germination des graines fonctionne de facon trés similaire dans les populations de
manioc domestiqué gérées par les cultivateurs amérindiens. On trouve ainsi les mémes insectes
pollinisateurs et les mémes fourmis disséminatrices de graines dans les milieux naturels et les
champs amérindiens de manioc. L’alternance jachere-briilis fournit un contexte écologique
analogue a la dynamique de 1’écotone forét-savane, et le cycle biologique du manioc sauvage
est en quelque sorte « pré-adapté » a I’agriculture itinérante sur briilis.

... la stratégie amérindienne d’incorporation de nouveaux
génotypes

On voit maintenant clairement quels processus conduisent a I’apparition, dans les nouvelles
plantations, de nombreux plants de manioc issus de graines. Revenons maintenant a la question
posée plus tot : comment les cultivateurs amérindiens sélectionnent-ils les plantes issues de
graines, qui vont étre assimilées comme nouveaux clones, de fagon a ce que la diversité
génétique de la population soit maintenue, sans que la qualité agronomique de leurs variétés
soit diminuée ? Comme exposé plus haut, la propagation clonale peut conduire a un régime
de reproduction consanguin. Les plantes issues de graines risquent dans ce cas de souffrir
de la dépression consanguine, et d’€tre de qualité agronomique médiocre. Les marqueurs
moléculaires de type microsatellite ouvrent la voie pour aborder cette question. Comme les
AFLPs, ces marqueurs sont hypervariables, donc capables de détecter la diversité génétique a
une échelle fine. A la différence des marqueurs AFLPs, les microsatellites sont co-dominants,
c’est-a-dire que les deux alleles présents a chaque locus (celui provenant de la mere et celui
provenant du pere) peuvent étre détectés. Si chaque individu peut étre génotypé pour un
nombre suffisant de loci sur différents chromosomes, le taux d’hétérozygotie donne une
indication du type de croisement dont il résulte : les individus produits par croisements
consanguins auront un fort taux d’homozygotie, tandis que les individus provenant de
croisements allogames (pere et mere non apparentés) seront hétérozygotes a une grande
proportion de leurs loci. Bien que ces marqueurs soient sélectivement neutres, ils renseignent
sur le taux d’hétérozygotie dans I’ensemble du génome — y compris aux loci ou la condition
homozygote pour des alleles déléteres récessifs conduit a une dépression consanguine. Ceci
permet de poser les questions suivantes : Le régime de reproduction dans les plantations
de manioc conduit-il réellement a un régime de reproduction consanguin ? La vigueur des
individus est-elle fonction de leur hétérozygotie ? L incorporation des plantes issues de graines
est-elle sélective par rapport au niveau de consanguinité ?

Les variétés locales des maniocs Palikur sont caractérisées par une tres forte hétérozygotie
(Pujol et al. 2005a). Ce méme résultat avait déja été trouvé pour les variétés des maniocs
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Makushi (Elias et al. 2001b), et ceci est vrai de la plupart des variétés cultivées actuellement
dans le monde, en Amazonie (Elias et al. 2004) comme en Afrique (Fregene et al. 2003). Les
clones les plus populaires, qui sont multipliés et transmis de génération en génération, sont
ceux qui souffrent tres peu de la dépression consanguine. Cette fréquence élevée d’individus
fortement hétérozygotes illustre 1’'un des avantages de la propagation clonale. Dans une
population a reproduction purement sexuée, les génotypes sont « cassés » et « reconstruits » a
chaque génération ; deux hétérozygotes qui se croisent donneront naissance a une descendance
variée d’hétérozygotes et d’homozygotes. Par contraste, la propagation clonale permet de
maintenir quelques clones tres favorables a des fréquences élevées. Mais qu’en est-il de
I’hétérozygotie de leurs descendants par voie sexuée, les graines qui rejoindront la banque de
graines dans le sol, qui pousseront lors du prochain cycle de culture, et dont I’incorporation
maintiendra la diversité de la population ? Le génotypage des graines produites par les
clones fréquents (qui sont hétérozygotes) montre en effet que le régime de reproduction
est consanguin : les graines sont beaucoup moins hétérozygotes que leurs parents. En
effet, les cultivateurs amérindiens ont I’habitude de planter leurs maniocs dans des taches
monovariétales : des individus génétiquement proches, voire identiques, se trouvent donc a
proximité dans le champ, facilitant les transferts de pollen consanguin.

Cependant, chaque champ renferme des taches de plusieurs variétés, chacune bien différenciée
des autres. Les croisements intervariétaux — effectués par des insectes volant d’une tache a une
autre — devraient donc produire des individus fortement hétérozygotes. La cohorte de graines
devrait donc présenter une grande variance dans le taux de consanguinité. Une grande diversité
s’ouvre ainsi a la sélection.

L’incorporation de plantes issues de graines comme nouveaux clones est en effet hautement
sélective, comme Benoit Pujol a pu le montrer par le suivi, du début a la fin d’un cycle de
culture, des cohortes de plantes issues de graines dans deux champs Palikur (Pujol et al.
2005a). Tout au long du cycle de culture dans ces champs, le nombre de plantes issues de
graines diminue, et leur mortalité est tres sélective. Cette sélection inclut plusieurs mécanismes
distincts : une sélection humaine, tout d’abord, lors du désherbage manuel des champs.
Deux ou trois mois apres la plantation des boutures, les champs sont envahis de mauvaises
herbes, ce qui oblige les cultivateurs a les nettoyer, en enlevant ces plantes adventices. Selon
leur discours, le désherbage ne concerne pas les plantes issues de graines. Bien que cela
corresponde a leur perception, voire a leur intention, les faits sont quelque peu différents. Dans
les deux champs, un quart et un tiers, respectivement, des plantes issues de graines avaient
disparu, arrachées par le cultivateur (Pujol er al. 2005a). Cette mortalité €tait sélective au
niveau du phénotype : les petits individus avaient une plus forte probabilité d’étre arrachés
que les grands. La taille des plantes (donc leur vigueur, toutes les plantes issues de graines
dans un champ ayant le méme age) était elle aussi liée a leur constitution génétique : plus la
plante était hétérozygote a de nombreux loci, plus elle était grande. La sélection humaine lors
du désherbage manuel a donc favorisé les individus hétérozygotes issus de croisements tres
allogames, et plus vigoureux (Pujol et al. 2005a).

Benoit Pujol a aussi documenté une deuxieme étape de sélection, qui s’effectue durant tout le
cycle, mais de fagon particulierement intense durant la premiére année de culture. Les plantes
issues de graines germent dans les anciennes poubelles de fourmis, parfois de facon solitaire
mais souvent dans des amas de plantules — nous avons observé jusqu’a 32 plantules poussant
dans un cercle de moins de 15 centimetres de diametre. Dans ces groupes de plantules agrégées,
la compétition est tres forte. Les individus plus vigoureux, qui arrivent rapidement a une plus
grande taille que les autres, doivent acquérir un avantage compétitif important. La encore, il
s’agit des individus les plus hétérozygotes, et la sélection naturelle agit dans le méme sens que
la sélection artificielle. En effet, I’expression de la dépression de consanguinité dépend de la
densité des plantes et de I’intensité de la compétition intraspécifique (Pujol & McKey 2006).
Deux étapes ultérieures de sélection sont également évidentes, bien que moins étudiées
dans le détail. Dans les deux champs Palikur étudiés par Benoit Pujol, parmi les plantes
issues de graines qui avaient survécu jusqu’a la récolte, c’étaient encore les plantes les plus
vigoureuses, et les plus hétérozygotes, qui étaient choisies par le cultivateur pour la préparation
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des boutures. Cependant, a ce stade avancé dans le cycle de culture, le faible nombre de
plantes issues de graines encore en vie ne permettait pas d’obtenir un résultat statistiquement
significatif.

Une quatrieme étape de sélection a été récemment étudiée par Anne Duputié, chez les
Amérindiens Wayapi de Trois Sauts, sur le haut Oyapock. Quand la plante issue de graine est
utilisée pour préparer des boutures, le nouveau clone est soumis a une période d’essai. Ses
descendants clonaux sont multipliés et gérés séparément des autres (méme séparément des
clones établis de la mé&me variété nommée). Les agriculteurs gardent durant plusieurs années
la mémoire de 1’origine par graine de ce clone. Ces « clones de plantes issues de graines »
sont moins hétérozygotes que les clones établis (c’est-a-dire, ceux dont on ne se souvient
plus de leur origine par graine). Apparemment, les clones les plus hétérozygotes continuent a
étre favorisés lors de la période de sélection interclonale qui conditionne I’adoption définitive
comme nouveau clone d’une plante issue de graine (Duputié ez al. 2009).

Ainsi, quatre mécanismes sélectifs différents, 1’'un impliquant la sélection naturelle et les
trois autres la sélection humaine, ont tous le méme effet évolutif : ils favorisent les individus
vigoureux ne souffrant pas de la dépression de consanguinité''. Au terme de ces étapes
de sélection, les individus issus de graines ayant survécu ont un taux d’hétérozygotie qui
se rapproche de plus en plus de celui des clones établis. C’est la nature tres sélective de
I’incorporation de nouveaux clones issus de graines qui explique comment les Amérindiens
peuvent maintenir a la fois la performance agronomique de leurs maniocs, mais aussi la
diversité génétique — donc le potentiel évolutif — pour assurer la performance agronomique si
les conditions changent.

Méme si des données solides font défaut, il est probable que ’incorporation de nouveaux
clones issus de graines présente aussi des avantages phytosanitaires. En expliquant I’intérét que
les plantes issues de graines présentent pour eux, les cultivateurs amérindiens disent parfois
qu’un clone peut devenir « fatigué », et que le passage par graine le « rajeunit » (Elias et
al. 2000a). De telles observations peuvent étre expliquées par 1’accumulation de pathogenes
systémiques dans les lignées clonales.

.... le manioc a été introduit ailleurs, mais pas les savoirs ni
les pratiques des Amérindiens

Qu’en est-il maintenant de la diversité du manioc dans les régions ou il a été introduit depuis
la « découverte » de I’ Amérique par les Européens ? Bien que la plante ait été domestiquée en
Amazonie, c’est en Afrique que se trouve aujourd’hui la plus grande production de manioc . La
diversité génétique est-elle maintenue dans ce continent d’introduction ? On évoque souvent
pour les especes introduites le phénomene du « goulot d’étranglement », lié aux « effets
fondateurs » : une population dérivée de quelques fondateurs, qui ne renferment qu’une
tres faible proportion de la diversité génétique de la population d’origine, peut subir une
réduction importante de sa diversité génétique. Cependant, le nombre probablement élevé
d’introductions indépendantes du manioc en Afrique rend improbable 1’existence de forts
effets fondateurs. Mais I’introduction peut étre accompagnée d’un autre risque : tandis que
la plante a été transférée au nouveau continent, les savoirs et les pratiques des Amérindiens
concernant sa gestion n’y ont pas fait le voyage !

Le manioc a été importé en Afrique par les Portugais, et leur appréciation des savoirs
amérindiens concernant cette plante semble avoir comporté des lacunes importantes. Méme
un domaine de savoir fondamental, celui concernant les procédures amérindiennes pour la
détoxification du manioc, n’a pas été transféré intact en Afrique. Si les Portugais ont introduit
les techniques nécessaires a la préparation de la farine de manioc (la farinha), I’'usage de
la couleuvre, en revanche, n’a pas diffusé en Afrique. C’est en Afrique (et dans d’autres
régions d’introduction de la plante) que 1’on observe le plus fréquemment des problemes liés
a la toxicité du manioc, problémes dus a une détoxification inadéquate ou incomplete. En
Amazonie, ol le manioc amer est cultivé depuis des millénaires, de tels problemes semblent
absents (McKey et al. 2010a). Dans un domaine de savoir moins fondamental (au moins dans
I’immédiat) tel que les pratiques concernant les plantes de manioc issues de graines, il est
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improbable que les connaissances des Portugais aient été mieux développées. La reproduction
du manioc, pour les colons portugais qui ont introduit la plante en Afrique, se résumait
probablement a la propagation de la plante par boutures.

La plupart des cultivateurs africains du manioc ont peu de connaissances sur ’utilité
phytosanitaire ou la source de diversité génétique que peut représenter 1’incorporation des
plantes issues de graines (Manu-Aduening et al. 2005 ; Delétre 2010). Les étudiants africains
qui assistent a nos cours sur 1’agrobiodiversité a Montpellier, qui connaissaient souvent fort
bien le manioc, sont toujours étonnés d’apprendre la biologie de la reproduction sexuée de la
plante, et le rdle que peuvent jouer les plantes issues de graines qui apparaissent spontanément
dans les champs, et qu’ils ont toujours vues arracher sans arriere-pensée.

... vers un systeme plus strictement clonal ... ou vers la
(ré-)invention du savoir ?

Quelles peuvent étre les conséquences de cette non-transmission de savoirs lors de
Iintroduction d’une plante comme le manioc, dont la bonne gestion dépend de savoirs
spécialisés ? Si les plantes issues de graines sont systématiquement arrachées, car considérées
agronomiquement inutiles, le régime de reproduction de la plante deviendra plus strictement
clonal. Si tel est le cas, quelles seront les conséquences pour la diversité génétique des
populations, et pour la dynamique de pathogenes systémiques qui peuvent s’accumuler dans
des lignées clonales ? Une telle différence entre I’ Afrique et I’ Amazonie dans le régime de
reproduction du manioc peut-elle contribuer a expliquer pourquoi les maladies virales du
manioc semblent étre plus importantes en Afrique qu’ailleurs dans le monde ? Ou bien les
pratiques concernant les plantes issues de graines sont-elles en train d’évoluer en Afrique ?
Quelques cas, pour I’instant anecdotiques, d’expérimentation avec les plantes issues de
graines de manioc sont connus en Afrique. Il est intéressant de noter que la plupart de ces
observations proviennent d’ Afrique orientale, ou les pandémies du virus de la mosaique du
manioc ont ravagé les cultures de facon répétée, inspirant la recherche de solutions parfois
peu conventionnelles. Les pratiques des cultivateurs africains concernant les plantes issues de
graines de manioc, les relations entre ces pratiques et la diversité des maniocs a 1’échelle locale,
et la variation dans les pratiques a 1’échelle d’un pays (Ile Gabon), constituent le sujet de la
these de Marc Delétre (Delétre 2010). Est-ce que les agriculteurs gabonais (ré-) inventent des
savoirs similaires a ceux des Amérindiens concernant 1’utilisation de la reproduction sexuée ?
Si c’est le cas, quels facteurs favorisent 1’utilisation de plantes issues de graines ? Existe-t-il
des « points chauds » de création variétale, et des « points froids » ou la diversité est moindre
ou, si elle existe, est simplement due a 1’accumulation par des cultivateurs de variétés créées
ailleurs ?

Conclusion

Nous avons montré comment les cultivateurs amérindiens, par leur gestion habile de I’écologie
de la reproduction du manioc, maintiennent a la fois la performance agronomique de leurs
populations de la plante et le potentiel évolutif de la plante pour créer de nouveaux génotypes,
dont certains peuvent se révéler capables d’assurer la production dans les environnements
futurs. Dans les régions d’introduction du manioc, le savoir nécessaire pour cette gestion n’a
pas été introduit. Bien que ce savoir puisse se réinventer, ce processus risque d’étre lent.
Doit-on intervenir pour favoriser cette réinvention, en montrant 1’intérét des plantes issues
de graines et en suggérant des pratiques a suivre ? Si elle est intégrée dans une gestion
participative qui prend en compte les souhaits et les besoins des cultivateurs, elle peut étre
utile. Une approche nécessitant la gestion continue par chaque paysan de la reproduction de ces
plantes ne peut jamais « prendre racine » si elle est conduite de fagon directive, « top-down ».
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Notes

1 En fait, il s’agit le plus souvent de cultivatrices. Nous utiliserons la forme masculine pour référer aux
deux sexes.

2 C’est-a-dire, la Guyane frangaise, le Surinam (ex-Guyane hollandaise), le Guyana (ex-Guyane
britannique) et une partie du Vénézuela.

3 Nom Makushi ; chez les Wayapi ; kai ; en anglais de Guyana : cassareep.

4 Ce terme, aujourd’hui répandu, dérive du mot Taino (Amérindiens d’Haiti) cagdbi.

5 Nom Makushi ; chez les Wayépi : cachiri.

6 Nom Makushi ; chez les Wayapi kwak ; couac en francais de Guyane.

7 Voir aussi Rival & McKey (2008) pour une synthese de la gestion amérindienne du manioc.

8 Dans cet article, le mot « variété » fait référence a une « variété pays » (anglais : « landrace »), dont la
définition est une unité phénotypique reconnue et nommée par les cultivateurs eux-mémes, qui la gerent
et la reproduisent séparément des autres. Les variétés différent souvent (mais pas toujours) dans leurs
usages, leurs exigences écologiques, leur précocité.

9 Le plus proche parent sauvage du manioc (c’est-a-dire son progéniteur), Manihot esculenta ssp.
flabellifolia, est en effet lui aussi présent dans cette région (Allem 1994).

10 L’incorporation de nouveaux clones a partir de plantes issues de graines est également documentée
pour plusieurs autres plantes domestiquées propagées par voie clonale (Johns & Keen 1986 ; Caillon et
al. 2006 ; Scarcelli et al. 2006).

11 La pression sélective favorisant des plantes a croissance rapide peut aussi expliquer les différences
remarquables dans la morphologie des plantules du manioc et de ses plus proches parents sauvages (Pujol
et al. 2005b).

12 Chacune des deux grandes régions d’introduction du manioc, 1’Afrique et 1’Asie, produisent
aujourd’hui plus de manioc que le continent d’origine de la plante. De la production mondiale de 228
millions de t, I’ Afrique compte pour 117,9 millions de t, I’ Asie pour 71,8 millions de t et I’ Amérique du
Sud pour 36,8 millions de t (FAOSTAT, 2007).
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Résumeés

Nous avons étudié comment les Amérindiens d’Amazonie maintiennent a la fois la
performance agronomique et la diversité génétique de leurs cultures de manioc. Domestiqué
en Amazonie il y a probablement plus de 7000 ans, le manioc est aujourd’hui & la base de
I’alimentation de pres d’un milliard de personnes. Cette plante est majoritairement reproduite
par bouturage ; cette propagation clonale confere d’énormes avantages agronomiques, mais,
pratiquée en excluant toute reproduction sexuée, elle peut conduire a 1’appauvrissement
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génétique des populations domestiquées, donc a la perte de leurs capacités d’adaptation.
Nous avons montré que les paysans amérindiens incorporent régulierement des plantes issues
de graines a partir d’une banque de graines dormantes dans le sol. Toutes les plantes
issues de graine correspondent a de nouveaux génotypes recombinants, et leur incorporation
par les cultivateurs dans le stock de boutures maintient donc la diversité génétique des
populations. Cependant, le régime de reproduction du manioc dans les champs amérindiens est
fortement consanguin, et les individus consanguins souffrent d’une performance agronomique
tres médiocre. Par I’incorporation tres sélective des plantes issues de graines — via des
processus associant sélection naturelle et artificielle — les cultivateurs amérindiens parviennent
a maintenir a la fois la diversité génétique et la performance agronomique de leurs populations
de manioc, en combinant reproduction sexuée et propagation clonale de facon a bénéficier des
avantages des deux modes de reproduction tout en minimisant leurs inconvénients. Dans les
régions ol le manioc a été introduit depuis la « découverte » de I’ Amérique par les Européens,
les savoirs des cultivateurs amérindiens sur 1’ utilisation des produits de la reproduction sexuée
n’ont pas été introduits avec la plante, et nous examinons les conséquences que la réinvention
lente et hétérogene de ces savoirs peut avoir pour la durabilité de la contribution du manioc
a la sécurité alimentaire.

We studied how Amerindian cultivators of manioc in Amazonia simultaneously maintain
the genetic diversity and the agronomic performance of their populations of this plant. A
shrub domesticated in Amazonia probably over 7000 years ago, manioc is today the staple
food for over a billion people throughout the tropical world. It is propagated by farmers
by stem cuttings: a small section of stem is cut from a mature plant and directly planted
in the ground. This amounts to cloning. Cloning is the only efficient way to “capture” and
multiply initially rare favourable phenotypes in habitually outcrossed plants such as manioc.
However, practiced to the exclusion of sexual reproduction, clonal propagation can lead to
erosion of genetic diversity of crop populations, and thus to the loss of the plant’s potential
to adapt to stresses such as droughts or the advent of a new pathogen. We have shown that
Amerindian cultivators regularly incorporate “volunteer” plants issued from spontaneously
produced seedlings into their stocks of clones. These plants are recruited from a bank of
dormant seeds in the soil. Seeds of manioc can remain dormant in soil for up to several decades,
germinating when a disturbance creates the open conditions favourable for establishment.
Each volunteer plant from seed is a new recombinant genotype, and the incorporation of
these plants by farmers in their stocks of clones maintains genetic diversity in the population.
However, the mating system in manioc populations in Amerindian fields is highly inbred, and
agronomic performance of inbred individuals is very low. By highly selective incorporation of
volunteer plants — via processes that combine both natural and artificial selection — Amerindian
cultivators are able to maintain simultaneously genetic diversity and agronomic performance
of their manioc populations, combining sexual reproduction and clonal propagation in a
way that reaps the benefits of each mode of reproduction while minimizing their respective
disadvantages. In regions where manioc has been introduced since the “discovery” of America
by Europeans, the technical knowledge of Amerindian cultivators about the use of products
of manioc’s sexual reproduction has not been introduced along with the plant. We examine
the potential consequences of the slow and patchy reinvention of this knowledge for manioc’s
continued contribution to food security.
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