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l_a domestication du cacaoyer est ancienne. Sa culture était pratiquée il y a
2 000 a 3 000 ans par les civilisations précolombiennes, en particulier par les
Mayas et les Azteques (PARADIS, 1979). Les feves de cacao étaient utilisées dans
leur breuvage, appelé « chocolatl », ou étaient mélangés et broyés cacao,
mais, piment et autres plantes aromatiques. Les feves de cacao étaient si appré-
ciées qu'elles constituaient aussi une monnaie d’échange. Avant méme
I'arrivée des Espagnols, le cacao a voyagé en empruntant les routes de com-
merce des Mayas et des Aztéques, mais aussi grace aux Pipil-Nicaraos (YOUNG,
1994 ; Coe et CoE, 1996). En 1585, les Espagnols ont expédié du cacao en
Espagne, ou le secret du chocolat — une version sucrée du breuvage — a été
gardé pendant une quarantaine d’années. La mode de cette boisson choco-
latée s’est ensuite répandue en Europe. Pour répondre a une demande crois-
sante, les plantations de cacaoyers se sont étendues en Amérique centrale et
de nouvelles plantations ont été mises en place dans plusieurs iles de la
Caraibe, comme a la Trinité, en 1525, et a la Jamaique. Des cacaoyers prove-
nant d’Amérique centrale, en particulier du Costa Rica, ont été introduits au
Venezuela par les Espagnols, mais il est possible que des cacaoyers aient déja
été cultivés dans la région sud-ouest du pays avant la colonisation espagnole
(PiITTIER, 1933 ; BERGMAN, 1969). Vers 1750, les Frangais ont planté des
cacaoyers a la Martinique et en Haiti et les Portugais a Belém et a Bahia.
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Les cacaoyers ont gagné |'Asie et le Pacifique deés 1560 (Woob, 1991 ; YOUNG,
1994). A cette époque, des Criollo du Venezuela ont été introduits dans |'ile
de Célebes puis a Java, par les Hollandais. En 1614, des Criollo provenant du
Mexique ont été implantés aux Philippines par les Espagnols. En 1798, la
culture du cacaoyer a gagné Madras, en Inde, a partir de I'ile d’Amboine, et
Ceylan, a partir de la Trinité, grace aux Anglais. De Ceylan, le cacaoyer a élé
introduit a Singapour et aux Fidji, en 1880, aux Samoa, en 1883, dans le
Queensland, en 1886, a Bombay et a Zanzibar, en 1887. Le cacaoyer était
cultivé en Malaisie dés 1778 et a Hawaii en 1831.

Son introduction en Afrique est plus récente. Les navigateurs espagnols ou por-
tugais 'ont importé dans I'ile de Sao Tomé, en 1822, puis dans I'ile de Fer-
nando Poo, en 1855 (BurLe, 1952). D’autres introductions ont été réalisées
ensuite par des missionnaires suisses a partir du Surinam. Les premiéres
graines de cacaoyer ont été semées sur le continent africain en 1857. Les pre-
miers cacaoyers répandus en Afrique de I'Ouest a partir du Ghana étaient ori-
ginaires de basse Amazonie (Forastero Amelonado) puis, en 1920, des formes
hybrides Trinitario et des Criollo ont été importés et se sont hybridés avec les
melonado locaux (Toxopeus, 1985). Chacun de ces transferts était effectué
dvec un nombre trés restreint de génotypes, en conséquence la base génétique
des cacaoyers initialement cultivés en Afrique de I"Ouest est trés étroite et leur
origine, imprécise.
La technique de fabrication du chocolat s’est perfectionnée avec I'invention en
. 1828 des presses pour extraire le beurre de cacao, ce qui a permis d’améliorer
la consistance du chocolat (ENRIQUEZ, 1985). La mise en ceuvre de la fermenta-
tion et de la torréfaction des féeves a permis de développer |'ardbme du chocolat
a partir de n‘importe quel cultivar de cacaoyer autre que les variétés de Criollo
- traditionnellement cultivées, qui, elles, nécessitent peu de fermentation.

Au début du siecle, prés de 80 % de la production mondiale de cacao, soit
115 000 tonnes, était réalisée par I’Amérique centrale et I’Amérique du Sud
(BRAUDEAU, 1969). En 1997, la production atteignait pres de 2,7 millions de
tonnes. La Cote d’lvoire est actuellement le premier producteur mondial avec
1,12 million de tonnes produites par an, viennent ensuite le Ghana et I'Indo-
nésie, avec 330 000 tonnes chacun.

La taxonomie et les ressources génétiques

La taxonomie

Les cacaoyers appartiennent a la famille des sterculiacées et au genre Theo-
broma. Theobroma cacao L. (2n = 2x = 20) est un arbre originaire des régions
tropicales humides du nord de I’Amérique du Sud et de I"’Amérique centrale.
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plantations des derniéres décennies. Ce sont ces clones de Criollo, représen-
tant en général ce groupe génétique dans les collections, qui seront appelés
« Criollo actuels » dans la suite de cette étude.

L.es TRINITARIO

Les Trinitario regroupent toutes les formes hybrides entre Criollo et Forastero
de basse Amazonie ou de la vallée de I'Orénoque, qui sont a Iorigine de ces
variétés. Les Trinitario auraient été cultivés tout d’abord a la Trinité, puis au
Venezuela et en Amérique centrale, ol ils se seraient mélangés aux Criollo
dans les plantations traditionnelles.

Les ressources génétiques

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

Les collections les plus importantes issues de ces prospections sont conservées
a la CRU, Cocoa Research Unit, a la Trinité (2 500 génotypes), a la CEPLAC,
Comissao Executiva do Plano de Lavoura Cacaueira, au Brésil (2 000 géno-
types originaux) et au CATIE, Centro Agronémico Tropical de Investigacion y
Ensefianza, au Costa Rica (700 génotypes). Chacune des collections a sa spéci-
ficité : celle de la Trinité est riche en Forastero de haute Amazonie, celle du
Brésil regroupe le matériel provenant des prospections de la région amazo-
nienne du Brésil et des variétés cultivées a Bahia, celle du CATIE rassemble
surtout des Trinitario et des Criollo. La collection du Cirad en Guyane fran-
caise contient les descendants d’environ 200 pieds méres spontanés collectés
dans ce pays.

Les échanges internationaux de matériel végétal sont soumis a une quarantaine
de deux ans afin de dépister les maladies virales et fongiques. Trois stations de
quarantaine sont opérationnelles : celle de I'université de Reading, au
Royaume-Uni, celle du Cirad, en France, et celle de la CRU, a la Barbade.

Une base de données internationale a été constituée au début des années 90.
Elle rassemble des informations sur plus de 14 000 génotypes conservés dans
43 collections et fait I'objet d’une actualisation réguliére (END et al., 1992). Une
autre base de données, Tropgene-db, actuellement mise en place au Cirad,
regroupe les données agronomiques et moléculaires de prés de 400 géno-
types.

L’amélioration génétique du cacaovyer, ciblée sur des objectifs différents selon
les pays — qualité, production, résistance —, repose toujours sur la création
d’hybrides entre géniteurs appartenant a des populations différentes. Comme il
est difficile d’établir clairement une classification uniquement sur la base de
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caractéres morphologiques, nous avons développé I'utilisation de marqueurs
biochimiques et moléculaires pour préciser I'organisation génétique de
I'espéce et pour étudier les processus de domestication.

L’organisation de la diversité génétique

La diversité morphologique

Plusieurs auteurs ont tenté de définir les descripteurs morphologiques les plus
discriminants qui prennent en compte la variance intra et interclonale (EnRrI-
QUEZ et SORIA, 1968 ; ENGELS et al., 1980 ; SORrRIA et ENRIQUEZ, 1981 ; ENGELS,
1983a ; 1983b ; BekeLe, 1992 ; Bekete et al,, 1994 ; RaBOIN et PAULIN, 1993),
L’IepGr (1981) a publié une liste de 65 descripteurs morphologiques pour
caractériser les ressources génétiques du cacaoyer. Cependant, afin de réduire
le temps nécessaire a la caractérisation dans les études portant sur un grand
nombre de génotypes, cette liste a souvent été écourtée.

Ainsi, ENGELS (1986) a étudié la diversité de 294 clones de la collection du
CATIE a l'aide de 39 descripteurs qualitatifs et quantitatifs portant sur la mor-
phologie des fleurs, des feuilles et des fruits. Cette analyse met en évidence
une structuration entre les types Criollo et Forastero ainsi qu’une diversité
importante dans chacun de ces groupes. Dans cette analyse, les Trinitario se
regroupent avec les Criollo.

N’GORAN (1994) a analysé la diversité de 52 clones appartenant aux groupes
Forastero, Criollo et Trinitario pour 9 caracteres des féeves et des cabosses.
Cette analyse a confirmé la structuration observée par Engels, avec une diffé-
renciation entre les Forastero, d'une part, les Criollo et Trinitario, d’autre part.

Une étude plus récente (BexeLe et Bexere, 1998), réalisée sur 100 clones issus
de 24 populations, met en évidence une structuration des populations en fonc-
tion de leur origine géographique.

L’ensemble de ces études montre que les marqueurs morphologiques permet-
tent de structurer globalement la diversité des différentes populations de
cacaoyers en collection. Ils sont accessibles a tous, mais leur colt en temps et
leur variabilité en fonction de I’environnement rendent leur utilisation souvent
délicate.

La diversité enzymatique

La diversité enzymatique de clones ou de populations de cacaoyers a été éva-
luée par plusieurs auteurs (LANAUD et BERTHAUD, 1984 ; LANAUD, 1986a ;
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Figure 1. Premier plan de I'AFC de 296 individus analysés par isoenzymes, d‘apres
LANAUD (1987). Les chiffres notés sur la figure indiquent le nombre d’individus super-
posés sur un point donné.

cacaoyers guyanais sauvages se rapprochent plus de certains Forastero du
Pérou et d'Equateur que des Forastero du Venezuela et des formes cultivées de
Guyane.

Il existe une grande proximité génétique entre les variétés cultivées actuelles
de Criollo et les Trinitario cultivés en Amérique et en Afrique, ce qui
s’explique facilement par les brassages génétiques importants qui existent dans
les plantations. La variabilité des Trinitario cultivés en Afrique est trés forte et
s'étend des types Forastero Amelonado jusqu’aux Criollo. Cette situation est
liée a I'histoire de I'introduction du cacaoyer en Afrique avec une premiére
vague de Forastero Amelonado puis une deuxieme vague de Trinitario. Les
brassages génétiques qui se sont produits par la suite ont conduit a certains
types hybrides plus proches des Forastero Amelonado.
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Figure 2. Arbre construit par la méthode du neighbor joining a partir des distances de
Nei non biaisées des différentes populations analysées a I'aide d’isoenzymes, d‘aprés
Sounico et al. (1996).
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Figure 3. Premier plan de 'AFC de 201 individus étudiés pour leur diversité nucléaire a
l'aide de 31 sondes d’ADNc, d’aprés LAURENT et al. (1994).
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Figure 4. Premier plan de I’AFC de 208 individus comprenant des Criollo anciens et
des variétés nouvelles de Criollo, étudiés pour leur diversité nucléaire a I'aide de
26 sondes RFLP nucléaires, d’aprés MOTAMAYOR et al. (1997).

donc d’apres ces premiers résultats que ce serait plutot les combinaisons diffé-
rentes de parties du génome Forastero introgressées dans les Criollo purs qui
seraient a |'origine de la variabilité observée au sein des Trinitario et des
variétés modernes de Criollo. Les résultats de LAURENT et al. (1994), qui mon-
trent une variabilité identique entre les groupes révélée par I'axe 2 de I’AFC,
sont sans doute liés au faible polymorphisme révélé par les marqueurs RFLP
qui, pour la plupart, ne présentent que deux alléles passibles, communs a tous
les groupes. L'utilisation d’un plus grand nombre de marqueurs RFLP et de mar-
queurs plus polymorphes, comme les microsatellites qui ont révélé de nom-
breux alleles, nous a permis d’identifier les origines génétiques probables du
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Figure 5. Diversité de 'ADN mitochondrial de 177 individus appartenant aux différents
groupes morphogéographiques et représentée sur le premier plan d'une AFC, d‘aprés
LaurenT et al. (1993b).

9 amorces RAPD ayant généré 75 bandes. Malgré I’échantillonnage réduit, les
indices de diversité de Shannon révélent une diversité intrapopulation supé-
rieure a la diversité interpopulation. Les analyses multivariées, AFC et CAH,
révelent une différenciation génétique entre les trois populations de Forastero
haut-amazoniens en relation avec leur origine géographique.

N'GORAN et al. (1994) ont analysé la diversité génétique de 106 génotypes qui
appartiennent aux différents groupes morphogéographiques incluant des
variétés actuelles de Criollo, a I'aide de 19 amorces. Aprés un tri sévere des
bandes, 49 bandes polymorphes et reproductibles ont été retenues pour les
analyses. Sur 36 bandes hybridées a de I’ADN total restreint, 12 correspondent
a des séquences hautement répétées et dispersées, 12, a des séquences
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Figure 7. Arbre construit par la méthode du neighbor joining a partir des distances de
Rogers obtenues sur les données RAPD de SouniGo et al. (1996).

De 1A Cruz et al. (1995) ont analysé a I'aide des RAPD 42 génotypes corres-
pondant a des plantes sauvages, provenant soit du Mexique (ilots forestiers du
Yucatan et du Chiapas), soit de haute Amazonie, a des cultivars de Criollo, de
Foraslero et de Trinitario, et a un représentant d’un genre voisin Herrania. Les
calculs d’indices de dissimilarité ont permis de construire un arbre phylogéné-
tique selon la méthode des plus proches voisins. Ils montrent une plus grande
similarité entre les Criollo cultivés et les cacaoyers sauvages d’Amérique du
Sud qu’entre les Criollo cultivés et les plantes sauvages du Mexique. Les
auteurs suggeérent que les arbres sauvages trouvés dans les anciens bois sacrés
des Mayas n’existent pas dans les collections actuelles et qu’ils pourraient étre
les représentants les plus proches des anciens cultivars mayas.

Dans une étude plus récente, WHITKUs et al. (1998) ont analysé a l'aide de
RAPD un échantillon de 86 individus, qui inclut, en particulier, 26 génotypes
sauvages collectés dans la forét Lacandona dans I'Etat du Chiapas et 5 indi-
vidus provenant d’ilots forestiers du Yucatan, au Mexique, ainsi que des clones
sauvages et cultivés d’Amérique centrale. Contrairement aux populations et
aux cultivars d’Amérique centrale ot la diversité intrapopulation est toujours
plus élevée que la diversité interpopulation, la diversité trouvée entre les deux
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populations mexicaines est plus élevée que celle de chaque région. Cette
situation refléte le faible niveau de polymorphisme trouvé dans ces deux popu-
lations. Une structuration de la diversité semblable a celle de pe LA Cruz et al.
(1995) est observée. Les deux populations du Mexique apparaissent bien diffé-
renciées et originales. Ces résultats confortent I’hypothése de CUATRECASAS
(1964) quant a la répartition naturelle des cacaoyers en Amérique centrale. Les
auteurs soulignent toutefois le manque d’affinité entre les Criollo cultivés et les
plantes sauvages observées au Mexique. Selon eux, les cacaoyers collectés
dans la forét Lacandona pourraient représenter les cacaoyers sauvages. Les
plants échantillonnés dans les ilots forestiers anciennement exploités par les
Mayas pourraient en revanche y avoir été introduits a partir des populations
sauvages. Dans ce cas, ils représenteraient un sous-échantillonnage des popu-
lations présentes dans la forét Lacandona, ce qui expliquerait la différence
entre les deux populations mexicaines. lls correspondraient aussi au matériel
le plus proche des cacaoyers cultivés par les Mayas.

Nos propres analyses, réalisées récemment a la fois sur la population de la
forét Lacandona et sur celle du Yucatin, indiquent, contrairement 3 WHITKUS
et al. (1998), une parfaite similitude génétique entre ces deux populations.
Cette contradiction trouve peut-étre son origine dans le fait que les analyses de
WHITKUS et al. (1998) ont probablement inclus dans leurs analyses de jeunes
plants sauvages, morphologiquement trés semblables a ceux de T. cacao, mais
qui n"appartiennent pas a cette espéce. Ces plants, observés dans le Yucatan,
pourraient expliquer les distances génétiques obtenues par WHITkUS et al.
(1998) entre les cacaoyers issus des deux localités.

Conclusion

Les brassages génétiques intenses survenus au cours des trois derniers siécles
entre les populations de cacaoyers sauvages et cultivés rendent souvent diffi-
cile leur classification.

Un certain nombre de descripteurs morphologiques permettent de différencier
des populations d’origine géographique différente et de structurer leur diver-
sité. Cependant, ils donnent parfois une image biaisée de la diversité des res-
sources génétiques. Ainsi au cours de nos analyses, il est apparu que les
variétés anciennes de Criollo, trés contrastées quant a leur morphologie, qui va
du type Porcelana aux cabosses lisses au type Pentagona aux cabosses particu-
lierement verruqueuses, étaient trés homogenes du point de vue génétique et
trés homozygotes. La sélection humaine a pu dans ce cas participer a la fixa-
tion et a la conservation de types morphologiques trés différents résultant de
mutations ponctuelles.
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Annexe

Matériel végétal

Les analyses enzymatiques de LANAUD (1987) ont porté sur 12 Criollo actuels, 17 Trini-
tario sélectionnés en Amérique, 22 Trinitario sélectionnés en Afrique, 64 Forastero bas-
amazoniens sélectionnés en Afrique, 19 Forastero prospectés par LANAUD (1986) le long
de I'Orénoque au Venezuela (VENC), 92 Forastero sauvages prospectés par SALLEE
(1987) en Guyane francaise, 19 cacaoyers cultivés prospectés par CLEMENT (1986) en
Guyane francaise, 74 Forastero prospectés par POunD (1938 ; 1943) au Pérou (39 indi-
vidus GO, 8 IMC, 11 P, 7 NA, 8 PA, 1 SCA), 10 Refractario collectés en Equateur par
CHALMERS (1968) (6 individus EQX) et par Pounp (1938) (4 individus MOQ), 7 Forastero
prospectés lors de I'expédition colombienne d’Ocampo (1985) en Colombie (EBC),
18 Forastero prospectés par J.B. Allen entre 1980 et 1985 en Equateur (LCTEEN).

Les analyses enzymatiques de Sounico et al. (1996) ont porté sur 482 clones de
cacaoyer appartenant a 28 populations ou groupes d’accessions présents dans la col-
lection de la Trinité : 6 populations de Forastero prospectées au Pérou (IMC, MO, PA,
NA, P, SCA : 112 individus), 1 population de Forastero provenant d’Equateur (LCTEEN :
16 individus), 1 population de Forastero prospectée en Guyane frangaise (16 individus),
9 populations correspondant a des Refractario (AM, B, CL, JA, LP, LX, MOQ, §), SLA :
245 individus), 10 populations de Trinitario (ACT, CC, DOM, ICS, GS, MAR, R, SC,
TRD, UF : 114 individus).

Les analyses par RFLP (LAURENT et al., 1993b ; 1994) ont porté sur 201 génotypes appar-
tenant aux différents groupes morphogéographiques : 45 Criollo actuels (ICS, CATA,
BOC, CHUAO, OC, POR, JS, MT, PV, ZEA, LAF), 20 Forastero du Pérou (P, PA, NA,
MO, IMC, SCA), 12 Forastero sélectionnés en Afrique a partir de clones du Pérou (T,
UPA), 11 Forastero d'Equateur (LCTEEN), 6 Forastero de Colombie (EBC, SPA), 7 Foras-
tero de la vallée de I'Orénoque au Venezuela (VENC), 4 Forastero sauvages de Guyane
francaise (GU), 22 Forastero du Brésil (ERJOH, Comun, Para, SIAL, SIC, MAT, Catongo),
9 Forastero bas-amazoniens et sélectionnés en Afrique (Amelonado) (IFC, SF), 37 Trini-
tario sélectionnés en Amérique du Centre et du Sud et dans la Caraibe (ACT, ICS, GS,
CHUAOQ, CNS, WA, RIM, MT, TJ, SC, SGU, CC, UF), 4 Trinitario sélectionnés en Asie
(WA, LAFI, DR, G), 12 Trinitario sélectionnés en Afrique (SNK, IFC, N, W, ACU, K),
10 Refractario (EQX, MOQ), 2 Nacional.

Analyses enzymatiques

Les méthodes utilisées ainsi que le déterminisme génétique et les protocoles d'extrac-
tion et de révélation sont indiqués dans Lanaup (1986a). Dans les analyses de LanauD
(1987), 6 systémes enzymatiques (PGl, PGM, ADH, MDH, PAC, ICD) polymorphes,
carrespondant a 9 locus, ont été utilisés. Les analyses de SouniGo et al. (1996) ont
porté sur 5 systemes enzymatiques (PGI, ADH, MDH, PAC, ICD) polymorphes, corres-
pondant a 6 locus.

Analyses par RFLP

Une banque génomique et une banque d’ADNc ont été construites. Entre 31 et 50 de
ces sondes, pour la plupart cartographiées (LanAUD et al., 1995), ont été utilisées pour
étudier la diversité nucléaire. Le niveau d'hétérozygotie des clones a été déterminé a
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