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Héritage des plus anciennes civilisations — en Chine, prés du fleuve Yang-
Tseu, des traces de riziculture remontent a environ sept millénaires —, le riz
représente aujourd’hui dans les pays en développement prés de 50 % de la
production de céréales, largement devant le blé et le mais. La production mon-
diale de riz paddy, riz non décortiqué, avoisine 540 millions de tonnes, récol-
tées sur environ 150 millions d’hectares, dont 90 % en Asie. Dans cette région,
la consommation annuelle de riz usiné par habitant est fréquemment supé-
rieure a 100 kilos, et peut atteindre pres de 200 kilos, comme au Myanmar ou
au Laos. Sur d’autres continents, la consommation est plus variable mais peut
s'élever a 100 kilos, en particulier & Madagascar, au Sierra Leone ou au
Surinam. La consommation annuelle dans I’'Union européenne est, quant a
elle, de I'ordre de 5 kilos par habitant. La plus grande partie du riz est
consommée localement, les échanges commerciaux mondiaux portant sur
moins de 5 % de la production. Cependant, avec le progrés économique, les
populations fortement consommatrices de riz diversifient peu a peu leur nour-
riture, tandis que les populations peu consommatrices I'intégrent progressive-
ment dans leurs habitudes alimentaires. Selon les prévisions démographiques,
les besoins en riz augmenteront de 70 % d’ici 2025.

Le riz est une plante semi-aquatique : elle tolére des conditions de culture
aquatique, mais n’en dépend pas absolument. Dés |'origine, le développement
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de la riziculture a été conditionné par une fertilité naturelle suffisante des sols
et par une concurrence faible de I'enherbement. Les situations les plus favo-
rables se rencontraient sur terres inondables et sur terrains défrichés en forét.

La culture sur terres inondables a connu le développement le plus important,
en particulier grace aux aménagements pour l'irrigation et le drainage et a la
possibilité de cultiver riz sur riz. La culture est mise en place soit par semis
direct, soit par repiquage de plants obtenus en pépiniéres. Les bas-fonds
humides des vallées et les larges plaines ont été systématiquement exploités.
Une riziculture dite flottante a pu étre pratiquée dans les zones sujettes a des
crues pouvant atteindre 4 a 5 metres, grace a des variétés capables d'allonger
leurs tiges de plusieurs centimeétres par jour, comme au Bangladesh et au Mali.
Au voisinage des cotes, des techniques facilitant le dessalement du sol par
I’eau douce ont été élaborées pour dégager une saison de culture du riz, par
exemple en Indonésie et en Guinée. A l'intérieur des terres, sur les flancs des
collines, ce sont des terrasses qui ont été aménagées pour pratiquer la culture
« en casiers », comme au Népal, aux Philippines et a Bali. La riziculture aqua-
tique se rencontre ainsi de I'équateur a des latitudes de 40°, voire 50° nord, en
Chine, et, dans les régions tropicales, du niveau de la mer a plus de
2 000 metres d'altitude, au Népal et a Madagascar, entre autres.

Dans les régions tropicales humides, en dehors des conditions de culture
aquatique, une riziculture dite pluviale, car elle dépend exclusivement des
pluies pour son alimentation en eau, est aussi pratiquée. Elle s’est d’abord
développée sur défriche de forét. Aprés abattage et brilis, le riz est semé a la
volée ou en poquets. L'entretien de la culture exige peu d’interventions pen-
dant deux ou trois ans, puis la fertilité naturelle du sol diminue tandis que les
mauvaises herbes deviennent envahissantes. On déplace alors la culture, que
I'on dit donc itinérante. Cette pratique disparait peu a peu avec I'augmentation
de la pression démographique. Des variantes intéressantes se rencontrent au
Brésil, ou sur des millions d’hectares le riz pluvial est cultivé avant I'installa-
tion de paturages, mais aussi dans de nombreux pays, ou le riz pluvial est
cultivé en intercalaire dans de jeunes plantations d’hévéa, de caféier...

La taxonomie et les ressources génétiques

Les riz cultivés au sein du genre Oryza

Le riz cultivé appartient au genre Oryza, trés divers, qui comprend plusieurs
génomes reconnus sur une base cytogénétique, ainsi que des formes diploides
et allotétraploides. On reconnait plus de vingt espéces sauvages, dont neuf
sont tétraploides. Elles se distribuent aujourd’hui sur tous les continents mais il
est probable que I'origine du genre soit eurasiatique (SeconD, 1985).
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sentées dans les collections est financé par I’Agence suisse pour le développe-
ment et la coopération. La collection internationale compte aujourd’hui plus
de 80 000 accessions, dont 95 % appartiennent a I'espéce O. sativa (JACKSON,
1997).

La collection internationale comprend la totalité des échantillons conservés
dans certaines collections nationales, mais pas toutes. Un duplicata des échan-
tillons est systématiquement déposé au centre de conservation de Fort Collins,
aux Etats-Unis, aprés la premiére culture des accessions, la rejuvenation. Les
accessions africaines font |’objet d’une duplication a I'lITA (International Insti-
tute for Tropical Agriculture), au Nigeria, et a 'ADRAO (Association pour le
développement de la riziculture en Afrique de I'Ouest), en Cote d’Ivoire. A
coté de recherches sur la physiologie et la conservation des semences, de
nombreux travaux sont conduits pour caractériser et évaluer les accessions
pour des descripteurs botaniques et des caracteres d’intérét agronomique
(Jackson, 1997).

L’organisation de la diversité génétique :
quel apport des marqueurs moléculaires ?

Les marqueurs moléculaires apportent beaucoup a la compréhension de la
diversité génétique du riz. Les isoenzymes, malgré le nombre limité de locus et
d’alleles accessibles, ont fourni les premiers éléments de quantification de la
différenciation intravariétale. En Asie, |'espéce cultivée apparait fondamentale-
ment bipolaire, ce qui est en accord remarquable avec les travaux de Oka
(1958), mais avec un continuum de formes intermédiaires (SeconDp, 1982). La
majorité des variétés traditionnelles peut étre divisée en deux groupes majeurs,
correspondant aux sous-especes indica et japonica. Seules 20 % des variétés
n'y sont pas clairement rattachées (GLASZMANN, 1987 ; 1988). Les isoenzymes
ont également montré une équidistance triangulaire entre |'espéce cultivée
africaine, les formes typiques indica et les formes typiques japonica (SECOND,
1982). L'application du concept de I'horloge moléculaire en regard du scé-
nario des modifications paléoenvironnementales (Seconp, 1985) a permis une
interprétation globale de la structure génétique du genre Oryza, avec un scé-
nario de triple domestication a partir d’espéces sauvages formées il y a environ
deux millions d’années, a la suite de I'isolement de I’Afrique tropicale par le
refroidissement du climat et de I'émergence en Asie de |'Himalaya comme
barriere géographique. Les 20 % de variétés d’'Oryza sativa atypiques pour-
raient provenir d'introgressions avec des formes sauvages locales des contre-
forts de I'Himalaya ou de recombinaisons entre formes indica et japonica. Une
forme particuliére a été également découverte dans l'ouest de I'Inde ; elle pré-
sente des traces d’introgression d’O. glaberrima (LoLo et Seconp, 1988). On
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Figure 1. Distribution dans le plan 1-2 de I’AFC sur les données isoenzymatiques
(15 locus et 57 alléles) caractérisant I'échantillon A.

Enfin, deux sondes RFLP supplémentaires caractérisent la diversité du cyto-
plasme en fonction de données antérieures qui avaient permis d’identifier deux
types principaux, tant au niveau chloroplastique (DALLy et Seconp, 1990)
qu’au niveau mitochondrial (SeconD et WANG, 1992). La figure 2b montre la
distribution des deux types cytoplasmiques parmi 141 des 147 variétés. |l est
clair que I'un des types caractérise la sous-espéce indica et certains intermé-
diaires, alors que |’autre type se rencontre dans tous les groupes variétaux.

LES MICROSATELLITES

La diversité des microsatellites a été étudiée pour 12 locus (RM7, RM12, RM13,
RM19, RM122, RM148, RM164, RM167, RM168, OSR4, OSR7, OSR35) au
sein d'un sous-ensemble de 54 variétés représentatives des éléments de struc-
ture connus (voir annexe). Les locus ont révélé entre 4 et 19 alléles par locus,
avec une moyenne de 10,8. Une AFC a été effectuée sur les données obte-
nues, soit 130 alleles. Les premiers axes expliquent 6,0 %, 5,8 %, 4,8 %,
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Figure 2. Distribution dans le plan 1-2 de I’AFC sur les données RFLP (202 sondes
nucléaires et 482 bandes) caractérisant I'échantillon B, avec a) indication de la classifi-

cation enzymatique et b) indication du type cytoplasmique, d’aprés DatLy et SECOND
(1990).
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4,7 % et 3,9 % de la variation ; cette décroissance lente révele une structure
relativement peu marquée. Le plan 1-2 de I'AFC (figure 3) met en évidence
trois ensembles : le premier correspond au groupe | de la classification enzy-
matique, le deuxiéme aux groupes Il et lll, le troisieéme aux groupes IV, V et VI.
Les axes 3 et 4 séparent les groupes IV, V et VI. En revanche, les groupes I
et 1ll restent confondus. On trouve une grande diversité a I'intérieur des
groupes.
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Figure 3. Distribution dans le plan 1-2 de I'AFC sur les données microsatellites
(12 locus et 130 alléles) caractérisant un échantillon de 54 variétés communes a A et B.

LA COMPARAISON DES DIFFERENTS MARQUEURS

Les études les plus vastes (isoenzymes) et les plus approfondies (RFLP) donnent
la méme image de I'espéce : une structure fortement bipolaire avec néanmoins
quelques formes particulieres, partiellement intermédiaires. Avec les micro-
satellites, on conserve la discrimination entre les groupes les plus différenciés,
mais on révele un polymorphisme élevé au sein des groupes. La figure 4
montre les relations entre les distances génétiques intergroupes évaluées a
partir des différents types de marqueurs. Les disparités entre les nombres
d’accessions ct de locus pris en compte pour chacun de ces types limitent les
conclusions que |'on peut tirer de cette comparaison. On note cependant que,
par rapport aux RFLP et aux isoenzymes, les microsatellites amplifient considé-
rablement les distances génétiques entre groupes et que, parmi les comparai-
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Figure 4. Comparaison entre les distances évaluées avec les RFLP, les isoenzymes et les
microsatellites.

Les symboles en noir caractérisent les distances entre les deux groupes principaux | et
VI ; les symboles en gris celles entre les groupes de grande taille, 1, Il, V et VI ; les sym-
boles en blanc celles qui impliquent un groupe de petite taille, Ill ou IV.

sons entre les groupes de plus grande taille (groupes I, Il, V, VI), la distance
entre les groupes | et VI est la plus grande avec les RFLP comme avec les
isoenzymes, alors qu’elle est loin de I'étre avec les microsatellites.

Ainsi, les microsatellites révelent un polymorphisme plus important, qui affine
la résolution dans les groupes généralement les moins polymorphes. Ce poly-
morphisme préserve I'empreinte générale de la structure de I'espéce mais jette
un flou sur les relations entre les groupes.
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La classification moléculaire et la diversité
pour des caracteres d’intérét agronomique

LA DIVERSITE MORPHOLOGIQUE

Les données de caractérisation de I"échantillon A disponibles a I'IRRI ont été
récupérées. Un total de 248 variétés présentait des données compléetes pour
11 variables ; parmi ces variétés tous les groupes enzymatiques étaient repré-
sentés a I'exception du groupe 1V, qui fleurit difficilement dans les conditions
de I'IRRI. Ces données ont été soumises a une analyse en composantes princi-
pales (ACP). La part de variation expliquée par les axes est de 31,3 %, 19,1 %,
12,0 %, 7,9 % et 7,0 % pour les axes 1 a 5. La figure 5 montre la distribution
des accessions dans le plan 1-2. L'axe 1 sépare les variétés a longs organes
(ligules, feuilles, tiges et, dans une moindre mesure, panicules) et a grain plutot
étroit, qui se trouvent du coté des valeurs négatives, des variétés complémen-
taires, qui se situent du coté des valeurs positives. L’axe 2 attire vers les valeurs
négatives les variétés a faible tallage, a feuille large, a tige plutét épaisse et a
grain large el lourd. On reconnait ainsi la structure tripolaire avec les types
Indica dans la partie supérieure gauche du plan, les Japonica dans la partie
extréme droite du plan et les Javanica dans partie extréme inférieure du plan.
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Figure 5. Distribution dans le plan 1-2 de I'ACP de la variation parmi 248 variétés pour

11 caractéres morphologiques.
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Figure 6. Réaction des variétés représentant différents groupes enzymatiques a l'égard
de plusieurs parasites.

a. Résistance a la pyriculariose des variétés représentant différents groupes enzyma-
tiques : distribution de 257 variétés dans le plan 1-2 de I’ACP sur la taille des lésions
produites par I'inoculation de 13 souches de Magnaporthe grisea.

b. Tolérance relative des 6 groupes enzymatiques au virus du tungro : distribution des
réactions a I'inoculation par vecteur (notation de 1 pour I'absence compléte de symp-
tomes & 9 pour la sensibilité maximale) dans un ensemble de 261 variétés représentant
les différents groupes enzymatiques.
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Conclusion

Le cas des riz cultivés asiatiques présente la particularité d’inclure une diver-
sité tres large, puisque les groupes indica et japonica représentent presque
deux espeéces différentes si I'on accepte I’'hypothése d’une origine double a
partir de populations sauvages déja différenciées (Seconp, 1982 ; 1984). On a
donc une structure trés marquée, que I'on retrouve avec les divers types de
marqueurs utilisés. On voit bien les apports complémentaires de marqueurs
comme les isoenzymes et les RFLP, d'un coté, les microsatellites, de I'autre.
Les isoenzymes et les RFLP donnent des images semblables et des indices de
différenciation comparables ; les RFLP, du fait qu'ils sont plus nombreux, per-
mettent de mettre en évidence un élément supplémentaire : la différenciation
écogéographique entre les formes Japonica tempérées et tropicales. Les micro-
satellites mémorisent moins bien une structuration ancienne (indica-japonica),
mais révelent une variabilité plus étendue a I'intérieur de chaque composante.

Les marqueurs moléculaires apportent des éléments importants, inaccessibles
avec la seule diversité morphologique : plusieurs groupes (I a V) sont identifiés
a I'intérieur d’'un ensemble considéré comme homogeéne sur le plan morpholo-
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Annexe

Matériel végétal

Les résultats présentés correspondent 3 une mise en perspectives de travaux parfois
anciens et déja partiellement décrits et de données nouvelles.

Sur la base d'informations rassemblées avant 1985, un premier échantillon de 270 varié-
tés, I'échantillon A, a été constitué pour représenter la diversité géographique, écoty-
pique et enzymatique des riz cultivés d’origine asiatique. Les échantillons ont été puri-
fiéss — passage par une plante et autofécondations contrdlées —, afin de servir de
collection de référence pour étudier la diversité pour des caractéres utiles (BONMAN et
al,, 1990 ; Guaszmann et al., 1995). Ces variétés sont ici utilisées pour confronter la
classification obtenue a partir des isoenzymes avec la diversité morphologique et la
diversité de réponse a plusieurs parasites. Les données morphologiques sont extraites
de la base entretenue par I'IRRI. Les données sur les réactions a divers pathogénes sont
celles qui ont été rapportées par GLASZMANN et al. (1995).

Un deuxiéme échantillon de 147 accessions, I’échantillon B, a servi a analyser la diver-
sit¢ au moyen des RFLP pour 202 sondes nucléaires cartographiées couvrant
I'ensemble du génome du riz. Parmi ces accessions, 141 ont été analysées a I'aide de
deux sondes de I’ADN cytoplasmique : une sonde située au niveau de la mutation 28
de I’ADN chloroplastique (DaLLy et Seconp, 1990) et la sonde mitochondriale Col
(SeconD et WANG, 1992).

Le sous-ensemble commun a A et B, qui comprend 54 variétés, a été utilisé pour étu-
dier la diversité révélée par les microsatellites ; 12 locus ont été pris en compte.

Un autre échantillon de 144 variétés de Madagascar a fait I'objet d’une étude particu-
liere qui portait sur la comparaison des classifications moléculaire et morphologique
dans un milieu insulaire isolé de I'aire d'origine (AHmADI et al., 1991). Vingt-quatre
caractéres quantitatifs codés selon une distribution en grandes classes ainsi que
15 caractéres qualitatifs ont été utilisés.

Analyse des données

L'analyse des données repose essentiellement sur |'utilisation de |’analyse en compo-
santes principales (ACP) pour des données de type quantitatif et de I’analyse factorielle
des correspondances (AFC) pour des données de type qualitatif.

Une comparaison de différents marqueurs a été réalisée en quantifiant la diversité géné-
tique entre groupes variétaux a l'aide de I'indice de distance de Nei (1978).

347



Diversité génétique des plantes tropicales cultivées

Références bibliographiques

AHMADI N., GLaszmann J.C., Rasary E., 1991. Traditional highland rices originating
from intersubspecific recombination in Madagascar. In : Rice genetics Il. Manille, Phi-
lippines, IRRI, p. 67-79.

ALBAR L., 1998. Etude des bases génétiques de la résistance partielle du riz au virus de
la panachure jaune (RYMV) : cartographie moléculaire et relation avec la diversité
génétique. Thése de doctorat en sciences, université Paris Xl, Paris, France, 187 p.

BLaik N.W., Panaup O., McCoucH S.R., 1999. Inter-simple sequence repeat (ISSR)
amplification for analysis of microsatellite motif frequency and fingerprinting in rice
(Oryza sativa L.). Theoretical and Applied Genetics, 98 : 780-792.

BonmAN J.M., Mackilt A.O., GLaszmann |.C., 1990. Resistance to Gerlachia oryzae in
rice. Plant Disease, 74 : 306-309.

Busto G.A., OGawA T., Enpo N., TagieN R.E., IkeDA R., 1990. Distribution of genes for
resistance to bacterial blight of rice in Asian countries. Rice Genetics Newsletter, 7 :
127-128.

CHANG T.T., 1976. The origin, evolution, cultivation, dissemination, and diversification
of Asian and African rices. Euphytica, 25 : 435-441.

CHANG T.T., ADARR C.R., JoHNSTON T.H., 1984. The conservation and use of rice genetic
resources. Advances in Agronomy, 35 : 37-90.

CHeNG K.S., WaANG XK., ZHou JW., Lu Y.X,, Lou )., HuanGg H.W., 1984. Studies on
indigenous rices in Yunnan and their utilization. 2. A revised classification of Asian
cultivated rice. Acta Agronomica Sinica, 10 : 271-280 (en chinois).

DaLLy A.M., Seconp G., 1990. Chloroplast DNA diversity in wild and cultivated species
of rice (genus Oryza, section Oryza): cladistic-mutation and genetic-distance analysis.
Theoretical and Applied Genetics, 80 : 209-222.

Graszmann J.C., 1985. A varietal classification of Asian cultivated rice (Oryza sativa L.)
based on isozyme polymorphism. In : Rice genetics |. Manille, Philippines, IRRI,
p. 83-90.

Guaszmann J.C., 1987. Isozymes and classification of Asian rice varieties. Theoretical
and Applied Genetics, 74 : 21-30.

GLaszmann J.C., 1988. Geographic pattern of variation among Asian native cultivars
(Oryza sativa L.) based on fifteen isozyme loci. Genome, 30 : 782-792.

GLaszmann J.C., ARRAUDEAU M., 1986. Rice plant type variation: Japonica-Javanica rela-
ionships. Rice Genetics Newsletter, 3 : 41-43.

GLaszmann J.C., BenoiT H., ARNAUD M., 1984. Classification des riz cultivés (Oryza sativa
L.) : utilisation de la variabilité isoenzymatique. L'Agronomie tropicale, 39 : 51-66.

GLaszmann J.C., Mew T., Hisino H., Kim C.K., VerceL D Dios-Mew T.1., Vera Cruz C.H.,
NOTTEGHEM ).L., BonmAaN J.M., 1995. Molecular variation as a diverse source of disease
resistance in cultivated rice. In : Rice genetics Ill. Manille, Philippines, IRRI, p. 460-
465.

348











