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La canne a sucre est une production majeure des zones tropicales et subtro-
picales. C'est autour de sa culture que l'industrie sucriére est née et s’est déve-
loppée. Actuellement, la production mondiale de saccharose dépasse 100 mil-
lions de tonnes par an, 70 % environ provenant de la canne et 30 %, de la
betterave. Les plus gros producteurs sont I'Inde, le Brésil, Cuba et la Chine.

La canne cultivée a une morphologie classique de graminée pérenne. Elle est
multipliée par bouturage de tige a partir du développement des bourgeons
axillaires. L'accumulation du saccharose dans la tige survient a la fin de la
période de végétation, aprés la floraison quand elle a lieu. Elle est déclenchée
par une action combinée du froid, méme relatif, et d’'une baisse de I'alimenta-
tion hydrique (FAUCONNIER, 1991). Dans les climats équatoriaux, ou il n’y a pas
de saison seche marquée, la richesse en sucre des tiges est souvent faible.

Le cycle entre deux récoltes varie entre 10 et 24 mois en fonction du climat et
des choix économiques. Le cycle entre deux plantations est trés variable et
dépend surtout de critéres socio-économiques. Il est, par exemple, confondu
avec le cycle de récolte a Hawaii et peut s’étendre sur plus de dix repousses
dans certaines zones défavorisées de la Réunion. La pousse issue directement
des boutures s’appelle la « vierge ». Le rendement est généralement maximal a
la premiére repousse et tend ensuite a décroitre au fur et a mesure des récoltes.
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La taxonomie et les ressources génétiques

La biologie, la taxonomie et la répartition géographique

La canne est une monocotylédone de la famille des poacées. L’inflorescence
est une panicule lache et ramifiée, ol les fleurs (épillets) sont disposées par
paires, I'une étant sessile, I'autre pédonculée. Chaque épillet est bisexué et
possede trois étamines et un ovule. Toutes les tiges ne fleurissent pas forcé-
ment ; l'intensité de la floraison dépend de facteurs génétiques et climatiques.
La pollinisation est anémophile comme pour la plupart des graminées. La flo-
raison est généralement considérée comme défavorable a la production et
donc contre-sélectionnée. Le fruit est un caryopse. Il nest utilisé que pour les
besoins de la sélection et ne sert jamais de semence dans les champs de pro-
duction.

Le genre Saccharum appartient a la tribu des andropogonées, au méme titre
que deux céréales majeures, le mais el le sorgho. Il trouve son origine en Asie
(figure 1). Les taxonomistes distinguent cinq espéces de base.

S. officinarum, la premiére espece cultivée, est probablement originaire de
Papouasie-Nouvelle-Guinée. Les clones de cette espéce présentent des tiges a
fort diametre, trés riches en sucre.

S. barberi est originaire d’Inde et S. sinense, de Chine. Les clones de ces deux
espéces sont généralement plus rustiques que ceux de S. officinarum. Ils ont
des tiges plus fines, plus fibreuses et moins riches en sucre. On pense qu'ils
proviennent d’hybridations spontanées entre S. officinarum et I'espéce sauvage
S. spontaneum, qui se seraient produites en Inde pour S. barberi et en Chine
pour S. sinense.

S. spontaneum est une espéce sauvage a distribution géographique trés vaste,
qui englobe presque toute I’Asie, de I’Afghanistan aux fles du Pacifique. Les
différents écotypes peuvent étre annuels ou pérennes. Ils présentent une tres
grande variabilité morphologique.

S. robustum, autre espéce sauvage, est probablement I'ancétre de S. offici-
narum. Elle se rencontre essentiellement en Papouasie-Nouvelle-Guinée, ou
elle forme des peuplements denses le long des riviéres.

Toutes les espéces du genre Saccharum sont polyploides. Les clones de S. offi-
cinarum ont 80 chromosomes. Ce nombre a été établi sur la base de centaines
d’observations, et il est vraisemblable que les quelques clones qui ne présen-
tent pas 80 chromosomes sont en fait des hybrides avec d’autres espéces
(BREMER, 1924). Les clones de S. barberi et de S. sinense ont des nombres chro-
mosomiques variant entre 82 et 124. La plupart sont probablement aneu-
ploides. Pour S. spontaneum, le nombre chromosomique varie entre 40 et 128
suivant les clones, et pas moins de 21 cytotypes différents ont été observés en
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Inde. De nombreux clones seraient aneuploides, mais les clones qui ont un
nombre chromosomique multiple de huit sont les plus fréquents. Pour
S. robustum, il existe deux cytotypes majoritaires : 2n = 60 et 2n = 80 (SReENI-
VASAN et al., 1987). Les travaux récents d’hybridation in situ sur chromosomes
(fluorescent in situ hybridization ou FISH) apportent la preuve que le nombre
de base x est égal a 8 pour S. spontaneum et a 10 pour S. officinarum el
S. robustum (D"HONT et al., 1998).

Dans toutes les espéces du genre Saccharum, les chromosomes s’apparient
principalement sous la forme de bivalents (Price, 1963). Des irrégularités lors
de la méiose, comme la formation d’univalents ou de multivalents, sont néan-
moins fréquemment observées (BURNER, 1991 ; BURNER et LEGENDRE, 1993).

L’évolution des formes cultivées

LA DOMESTICATION ET LA DIFFUSION DES CLONES

La plupart des chercheurs s’accordent sur le fait que la domestication de
S. officinarum est survenue en Papouasie-Nouvelle-Guinée et dans les fles
proches (figure 1). D’une part, il existe dans cette région une exceptionnelle
diversité morphologique des clones de S. officinarum. D’autre part, |'espéce
sauvage locale S. robustum, qui serait a l'origine de S. officinarum, y est pré-
sente (DANIELS et ROACH, 1987). La domestication de la canne serait antérieure
a 2500 avant notre ére. La canne était cultivée pour étre machée et n’a vrai-
semblablement pas fait I'objet d’une véritable industrie d’extraction du sucre
dans son aire d’origine.

Les migrations austronésiennes auraient dispersé la culture de S. officinarum
vers 'est, dans les iles du Pacifique sud, et vers le nord-ouest, en Inde et en
Chine, aux alentours de 1500 a 1000 avant notre ére. Les espéces S. barberi et
S. sinense seraient apparues a cette époque, en Inde pour la premiére et en
Chine pour la seconde. Ces deux pays sont vraisemblablement les centres
d’origine de I'industrie d’extraction du sucre.

La dispersion de la culture hors de I'aire d’origine a connu différentes étapes
importantes. S. officinarum a probablement été disséminé avec les migrations
humaines en tant que « canne de bouche », de la Mélanésie vers une grande
partie des fles tropicales du Pacifique au cours du premier millénaire de notre
ere. Les Européens ne découvriront cette espéce qu’au xvin® siecle lors des pre-
miers voyages exploratoires dans le Pacifique. S. barberi a été diffusé vers
I'ouest a partir de IInde, en tant que matiére premiere de I'industrie sucriére.
En 500, la Perse était un foyer réputé pour la production de sucre. Les Arabes
ont étendu sa culture a I'Afrique du Nord et aux iles méditerranéennes. Les
Portugais puis les Espagnols I'ont ensuite introduite au xve siecle dans les iles
de |’Atlantique (Madere, Canaries, iles du Cap-Vert, Sao Tomé). Enfin, cette
espece a franchi I’Atlantique lors du second voyage de Christophe Colomb et a
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pour expliquer les relations entre les especes du genre Saccharum. On a
ensuite analysé la diversité nucléaire révélée au moyen des RFLP au sein du
matériel cultivé aujourd’hui. Ce matériel étant issu d’hybridations interspéci-
fiques qui impliquent les especes S. officinarum et S. spontaneum, les résultats
ont été examinés en référence a la diversité de ces deux especes. Dans une
troisieme phase, on a cherché a déterminer si la diversité avait conservé les
traces de ce qui fait la caractéristique principale de |'origine des cultivars
modernes de canne a sucre, a savoir le recours a I’hybridation interspécifique
a partir d'un nombre trés limité d'accessions suivie de quelques générations
seulement d'intercroisements a partir des premiers produits interspécifiques. La
conséquence attendue est I’existence de déséquilibres de liaison associant cer-
tains marqueurs ; la conséquence espérée est la possibilité d'étendre ce raison-
nement a des génes d’intérét agronomique et de cibler les études moléculaires
futures de sorte qu’elles affinent la compréhension des bases génétiques de la
diversité utile pour les sélectionneurs.

L'organisation de la diversité moléculaire

Les relations entre les especes du genre Saccharum
et les cultivars

Avant de considérer la diversité moléculaire parmi les cultivars, il est utile de
les situer par rapport aux principales especes.

LA DIVERSITE CYTOPLASMIQUE

La diversité cytoplasmique a été étudiée par D'HONT et al. (1993) a I'aide de
sondes chloroplastiques et mitochondriales hétérologues pour révéler les RFLP
parmi 58 clones représentant différents groupes du complexe Saccharum, ainsi
que quelques cultivars. La sonde chloroplastique utilisée, bien que couvrant
prés de 20 % du génome du chloroplaste chez le blé, a permis de différencier
seulement les genres, Saccharum, Erianthus et Miscanthus. Les huit sondes
mitochondriales utilisées ont permis de différencier 10 types de profil. Parmi
les 18 clones de S. spontaneum, on a révélé unc grande variabilité, avec I'exis-
tence de six types de profil suivant une distribution 11, 2, 2, 1, 1, 1. Aucune
relation claire entre cette diversité et |'origine géographique des clones n’est
apparue. Les 15 clones de S. robustum ont montré deux profils, qui se distin-
guaient par une seule bande selon une distribution 13, 2. Les clones des trois
especes cultivées, S. officinarum, S. barberi et S. sinense, ont montré un seul
profil, identique au profil dominant de S. robustum. La diversité du génome
mitochondrial est en accord avec les hypothéses taxonomiques entre les
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Figure 3a. Distribu-
tion de 51 génotypes
de S. officinarum
dans le plan 1-2
d’une analyse facto-
rielle des correspon-
dances parmi 305
bandes RFLP poly-
morphes obtenues
avec 11 sondes cor-
respondant a des
séquences nucléaires
uniques.

Figure 3b. Distribu-
tion de 42 génotypes
de S. officinarum
dans le plan 1-2
d’une analyse facto-
rielle des correspon-
dances parmi 252
bandes RFLP poly-
morphes  obtenues
avec 11 sondes cor-
respondant a des
séquences nucléaires
uniques. Neuf clones
ayant un  grand
nombre de bandes
sont projetés en sup-
plémentaires.
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Figure 4a. Distribu-
tion de 42 génotypes
de S. officinarum
dans le plan 1-2
d’une analyse facto-
rielle des correspon-
dances parmi 252
bandes RFLP poly-
morphes  obtenues
avec 11 sondes cor-
respondant a des
séquences nucléaires
uniques. Cent neuf
cultivars sont pro-
jetés en supplémen-
taires.

Figure 4b. Distribu-
tion de 109 cultivars
de canne a sucre
dans le plan 1-2
d’une analyse facto-
rielle des correspon-
dances parmi 336
bandes RFLP poly-
morphes  obtenues
avec 11 sondes cor-
respondant a des
séquences nucléaires
uniqgues. Cinquante
et un clones de
S. officinarum sont
projetés en supplé-
mentaires.
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révélation d'associations entre marqueurs imputables a la seule liaison phy-
sique sur les chromosomes.

Il ressort de cette analyse que les associations impliquent généralement des
locus séparés par moins de 10 centimorgans (figure 5). Quarante-deux cas
d'association entre au moins deux locus liés ont été répertoriés, représentant des
formules alléliques multilocus présentes chez au moins un des premiers géni-
teurs et donc probablement transmises par lui a I'origine. Environ deux tiers des
associations impliquent des marqueurs qui semblent issus de S. spontaneum.

Cette composante de la structuration de la diversité au sein des cultivars est
interprétée comme le résultat d'un effet de fondation (associé au goulet
d’étranglement) intervenu lors du recours a quelques hybrides interpécifiques
seulement. Les associations ainsi créées ont pu étre maintenues au cours des
croisements successifs lorsque la liaison physique était suffisamment forte.
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Figure 5. Distribution des déséquilibres de liaison détectés parmi 59 cultivars le long
de la carte composite du cultivar R570. Les 38 sondes correspondent aux
41 locus indiqués sur la carte. Les locus dont la position est imprécise sont identifiés
par une barre en T sur la droite lorsqu’il s’agit de locus isolés, par une barre noire
lorsqu’il s’agit d’un groupe de locus. Les locus impliqués dans un déséquilibre de
liaison sont signalés par une barre a gauche du groupe de liaison. Plusieurs barres entre
les locus indiquent que plusieurs associations alléliques préférentielles sont observées.
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Conclusion

Les marqueurs moléculaires utilisés lors de ces études sont des RFLP. Ils per-
mettent une caractérisation trés détaillée du matériel. Quel que soit I"échan-
tillon considéré, plus de la moitié des bandes révélées sont polymorphes. Du
fait de la polyploidie du matériel et d'une trés forte hétérozygotie, chaque
sonde révele généralement plus de cinq bandes par individu. En prenant en
compte quelques sondes, on porte rapidement le nombre de bandes compa-
rées au-dela du seuil de discrimination entre les individus. A titre d’exemple,
Lu et al. (1994b) ont proposé un ensemble de cinq sondes qui, combinées a
une seule enzyme de restriction, permettent d’identifier toutes les variétés culti-
vées sans aucune ambiguité. Pour les mémes raisons, il apparait que quelques
sondes seulement suffisent a donner acceés a la structure générale de la diver-
sité interspécifique.

Les résultats confirment les hypothéses phylogénétiques antérieures et appor-
tent des éléments complémentaires a |’échelle intraspécifique. Au sein de
S. spontaneum, on observe un cline géographique qui oppose les formes méri-
dionales dont le nombre chromosomique est élevé aux formes septentrionales,
la variation au niveau cytoplasmique présente cependant un profil spécifique
indépendant de I'origine géographique. La variation chez S. officinarum révéle
un centre de diversité étendu sans structure forte et permet de repérer une
diversité secondaire, peut-étre associée a des introgressions avec d’autres com-
partiments du complexe.

Ces résultats indiquent que les marqueurs moléculaires, en particulier les
RFLP, seront d'une grande utilité pour constituer une core collection de res-
sources génétiques de la canne a sucre. La nature du dispositif international de
conservation et de gestion de ces ressources justifierait un investissement de
laboratoire proche de la collection indienne, actuellement la plus riche et la
mieux gérée.

En revanche, les marqueurs RFLP se révelent inefficaces pour examiner un
niveau taxonomique supérieur, en particulier celui qui permettrait d'élucider
les événements, amphi ou autopolyploidisations par exemple, qui ont abouti
au complexe polyploide Saccharum. D'autres modes de marquage plus glo-
baux, comme la GISH, seront probablement plus utiles.

Parmi les cultivars modernes, les marqueurs RFLP permettent en premier lieu
d’évaluer la base génétique mise en valeur par rapport aux ressources dispo-
nibles, d’analyser sa structure et de la rapporter a différentes composantes et a
divers phénomenes. Malgré le faible nombre de géniteurs effectivement utilisés
lors des croisements interspécifiques, on constate une trés forte diversité des
variétés cultivées aujourd’hui : la polyploidie a assuré le maintien d’une large
base génétique. Les déséquilibres de liaison entre marqueurs proches ouvrent
des perspectives pour évaluer la contribution qualitative des premiers géniteurs
en matiére de génes d’intérét agronomique. Les progrés de la cartographie du
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Annexe

Analyse par RFLP

Les données produites se ramenent a |'identification de bandes RFLP polymorphes au
sein de I’échantillon étudié et a la construction de matrices codées 0-1, correspondant
a I’absence ou a la présence de ces bandes chez les accessions analysées. Comme il
s’agit de clones, chaque accession a été représentée par un seul individu. L'indice de
Dice a été calculé pour quantifier la similarité entre deux accessions, qui correspond au
pourcentage de bandes communes par rapport au nombre de bandes présentes chez au
moins une des deux accessions comparées. Les matrices ont été traitées par des AFC.
Ces AFC ont été réalisées avec I'ensemble des données, puis aprés avoir retiré certains
marqueurs ou certains individus des éléments actifs dans l'analyse. En effet, les mar-
queurs trop rares ou trop fréquents peuvent donner un poids excessif a certains indi-
vidus et ainsi masquer une structure générale. Dans tous les cas d’analyse présentés ici,
les marqueurs montrant une fréquence inférieure a 5 % ou supérieure a 95 % ont été
mis en supplémentaires. La possibilité de placer certains individus en supplémentaires
permet de retirer des clones trés particuliers ou de situer un ensemble de clones donné
dans un cadre de référence fondé sur la diversité des clones maintenus comme actifs.
Nous avons utilisé cette possibilité pour examiner les contributions respectives des
espéces ancestrales a la structuration de la diversité des cultivars.

Recherche de déséquilibres de liaison

Trente-huit sondes se cartographiant en 41 locus répartis sur I'ensemble du génome ont
été utilisées, ce qui a permis de révéler 1 057 bandes polymorphes. Un test exact de
Fisher a été effectué sur I'ensemble des données pour comparer les fréquences d’asso-
ciation entre les locus selon qu’ils appartiennent ou non au méme groupe de liaison. Le
méme test a ensuite été appliqué en limitant les comparaisons aux marqueurs du méme
groupe de liaison, pour tester si les liaisons fortes étaient plus fréquemment porteuses
d’associations alléliques bilocus.
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