Fruits - vol. 44, n°11, 1989

-573

Chimiotaxonomie et organisation génétique

dans le genre Musa.

J.-P HORRY*

TROISIEME PARTIE : DISCUSSION ET CONCLUSION GENERALES

RELATIONS ENTRE DIVERSITES MORPHOLOGIQUE,
POLYPHENOLIQUE ET ENZYMATIQUE

Les classifications morphologiques et polyphénoliques
relevent de caractéres phénotypiques, soumis a des con-
traintes de sélection ; la classification enzymatique se
rapporte a des caractéres génétiques, théoriquement neutres
vis-a-vis de la sélection.

Nos résultats montrent une bonne compatibilité entre
ces trois classifications. La concordance globale constatée
n’est bien sir pas absolue, et on notera des discordances
d’ordre quantitatif entre les sous-espéces de M. acuminata,
entre I’homogénéité des types de M. balbisiana sur les plans
morphologiques et polyphénoliques et la diversité généti-
que révélée par les isozymes (par «quantitative», on entend
que les distances relatives entre taxons sont dissemblables
alors que la classification générale - qualitative - reste
identique).

Cette observation n’est guere surprenante : DAMER-
VAL et DE VIENNE (1985), dans une synthése bibliogra-
phique portant sur plusieurs taxons, soulignaient la rareté
des discordances qualitatives entre distances établies a
I’aide de marqueurs morphologiques et moléculaires ; par
ailleurs, il semble que la discordance (qualitative et quanti-
tative) soit d’autant plus grande que la reproduction est sur
un mode allogame. Nous avons vu que chez les bananiers
sauvages, l’allogamie est tempérée par la propagation végé-
tative d’une part, par les isolements géographiques d’autre
part. On peut effectivement observer les discordances les
plus notables au niveau des sous-espéces les plus proches
du point de vue éco-géographique : siamea/burmannicoi-
des/burmannica, microcarpa de Bornéo et truncata, alors
qu’entre sous-espéces distantes, et a fortiori entre espéces,
divergences morphologiques et génétiques sont compara-
bles.

BANANIERS SAUVAGES

La diversité des bananiers sauvages a d’abord été décrite
sur la hase d’observations morphophysiologiques puis géné-
tiques. Les descriptions et les analyses faites jusqu’a pré-
sent ont abouti a une vision dynamique de I’évolution du
genre Musa (SIMMONDS, 1962). Les techniques chimio-
taxonomiques nous ont permis d’aller plus loin dans la
compréhension de l’organisation génétique des espéces
M. acuminata et M. balbisiana.

La divergence des deux espéces est reflétée par des
métabolismes polyphénoliques distincts et la présence de
certains alléles spécifiques. Comme il n’existe cependant
pas de barriére reproductive entre les deux taxons au sens
strict du terme (SIMMONDS, 1962), ils appartiennent donc
bien au méme complexe d’espéces. Seul un controle étroit
des flux de génes entre eux permet d’expliquer la compar-
timentation observée. Les deux espéces n’étant pas géogra-
phiquement isolées, la limitation des échanges géniques
entre elles doit étre associée a une faible réussite des hybri-
dations et a la faiblesse des hybrides formés.

Des deux espéces, M. balbisiana apparait la moins va-
riable. Le métabolisme polyphénolique développé n’est pas
diversifié et révéle un caractére général peu évolué. Paral-
lelement, la diversité estimée au travers des marqueurs
enzymatiques est faible ; quoique cette mesure puisse
étre biaisée par un effectif trés limité, elle est confortée
par l’observation au niveau des cultivars hybrides (les
alleles observés sont tous expliquables par une contribu-
tion acuminata ou balbisiana).

Beaucoup plus importante est la diversité observée
chez M. acuminata. A une grande différenciation du méta-
bolisme polyphénolique correspond une diversité génique
élevée. La faiblesse relative de I’hétérozygotie observée
révéle l’existence de compartiments partiellement isolés ;
les analyses multivariées, tant au niveau des polyphénols
qu ’a celui des isozymes, permettent de visualiser cette
structuration, et soulignent la composante géographique
de celle-ci.

Le terme de «sous-espéce» est une référence taxono-
mique pratique d’utilisation, mais ’analyse chimiotaxono-
mique montre le caractére arbitraire de cette classification,
dont le cadre trop rigide n’intégre pas la notion de distances
relatives entre les taxons. Ainsi, nos résultats mettent en
évidence un premier niveau de divergence entre la sous-
espece zebrina d’une part et les sous-especes microcarpa,
truncata, siamea, burmannica, burmannicoides d’autre
part.

Zebrina est nettement originale, et apparait au travers
de son profil anthocyanique comme le type le plus primitif
des acuminata étudiés. A ce titre, cette sous-espéce serait
la plus proche de ce que pouvait étre une forme ancestrale
de l’espéce. Cette assertion est a mettre en paralléle avec
I’existence de bananiers sauvages supposés d’introduction
trés ancienne en Afrique de I’Est, trés proches de zebrina.



574 -

Au deuxieme niveau de divergence, nous observons une
scission entre les sous-espéces du Nord de la distribution
géographique (siamea, burmannica, burmannicoides) et
celles de la zone Malaisie/Bornéo (malaccensis, microcar-
pa, truncata). La distinction a I’intérieur de ces deux grou-
pes n’est possible qu’a un niveau beaucoup plus fin.

On voit que la compartimentation est nettement corrélée
a la distribution géographique, I’éloignement progressif
(isolement par la distance) étant vraisemblablement le
facteur essentiel a la restriction des flux de génes entre
sous-especes.

Notre approche est trop ponctuelle pour aboutir & un
schéma évolutif de I’espéce M. acuminata, et sans un élar-
gissement de I’analyse (autres accessions, autres systémes...),
nous nous garderons d’aller plus avant dans les hypothéses.

DOMESTICATION

Le probléme de la base génétique sous-jacente a la
domestication a été posé. SIMMONDS situe ’origine des
cultivars acuminata en zone malaise et une dispersion ulté-
rieure vers les zones périphériques. L’existence de cultivars
hybrides de types «Plantains» peut-€tre antérieure a cette
dispersion souléve la question de la succession des divers
événements de domestication. L’analyse chimiotaxonomi-
que apporte de nouvelles données quant a la dynamique de
I’apparition des bananiers cultivés.

Une primo-domestication a pu se produire trés tot
durant I’évolution de M. acuminata, comme en témoignent
les caracteres flavoniques primitifs exprimés chez les culti-
vars «Akondro Mainty» (AA) et «Cavendish» (AAA). Nous
avons tenté un rapprochement avec M. acuminata ssp.
zebrina ; 1’étude enzymatique n’étaye pas cette présomp-
tion, toutefois la faiblesse de I’échantillonnage ne nous
permet pas de Iinfirmer catégoriquement. Une étude plus
approfondie des différents types de zebrina et apparentés
devrait éclaircir cette situation paradoxale.

Le groupe III de la classification enzymatique semble
étre le «berceau» des différents événements de domestica-
tion ; I’ensemble des variétés triploides (acuminata et
hybrides) lui est lié, alors que le groupe II présente une
spécialisation presque exclusivement diploide.

La confrontation de cette observation avec les résultats
obtenus par I’analyse du métabolisme anthocyanique nous
amene a proposer le schéma général de domestication sui-
vant :

Aucune des sous-espéces étudiées n’apparait exclusive-
ment liée aux variétés domestiquées. Les types sauvages
coincidant avec le groupe III sont des types non-classés a
Iintérieur de sous-espéces, et sont vraisemblablement
d’origines hybrides.

Au sein du groupe III, les cultivars de Papouasie-Nouvel-
le Guinée forment une structure relativement peu diversi-
fiée. Comme le supposait SIMMONDS, on peut penser que
ces types primitifs ont peuplé diverses régions de I’Asie du
Sud-Est 4 une époque reculée. L’origine des bananiers a
cuire AAB («Plantains», «Laknauy», «Popoulu») est a rap-
porter a cette domestication ancienne.

Fruits - vol. 44, n°11, 1989

Une diversification des cultivars AA, faible sur le plan
génétique, plus importante sur le plan phénotypique, a pu
ensuite se produire. Le pool génétique de base de ces culti-
vars est toujours dans le groupe III, mais rien ne permet de
préciser si l’origine est une domestication de types sauvages
plus évolués ou une introgression de ceux-ci sur les variétés
cultivées. L’éradication des formes primitives est certaine-
ment due a une sélection humaine, n’ayant pas joué en
Papouasie-Nouvelle Guinée. C’est seulement a partir de ces
variétés évoluées que seraient apparus les bananiers doux
AAA et AAB («Silk», «Pome/Pratay).

Parallélement, la différenciation génétique s’est prolon-
gée pour les cultivars diploides, I’introgression de sous-espe-
ces sauvages particulieres (microcarpa, truncata) apparais-
sant plus nette (groupe II).

Ce schéma vient compléter ’hypothése de DE LAN-
GHE sur ’ancienneté des cultivars «Plantains» en Afrique :

en effet, si leur apparition est antérieure a celle des triploi-
des acuminata, il est fort possible qu’ils aient été dispersés
hors de leur aire d’origine et aient atteint I’Afrique bien
avant les cultivars AAA. Doit-on cependant voir une origi-
ne commune aux «Plantains», «Laknau» et «Popoulu» ?
Morphologiquement, ils sont bien distincts, mais cette dis-
tinction pourrait n’étre que le résultat d’une diversification
secondaire a partir d’'un méme type hybride, tout comme
des origines phylétiques différentes seraient possibles.Nos
analyses n’ont pas permis de différencier ces sous-groupes
en tant qu’unités taxonomiques, mais le niveau de perfor-
mance technique atteint n’est pas optimal. Une analyse
plus poussée serait nécessaire.

CONCLUSIONS

L’analyse des diversités polyphénoliques et enzymati-
ques a permis de mettre en évidence 1’organisation génétique
des bananiers, sauvages et cultivés. Les principales conclu-
sions auxquelles nous avons abouties sont résumées dans
le tableau 15.

Au niveau des variétés sauvages, I’étude chimiotaxono-
mique souligne un isolement reproductif des espéces (par
stérilité des hybrides) et des sous-esp€ces. Au niveau des
sous-especes de M. acuminata, cette compartimentation
avait déja été suggérée par la taxonomie morphologique
classique ; cependant, le maintien d’une compartimenta-
tion pour des caractéres phénotypiques pouvait €tre expli-
quée par des pressions de sélection ; par contre, pour des
marqueurs génétiques non soumis a sélection, comme les
isozymes, cela nécessite des taux de migrations efficaces
excessivement faibles entre sous-populations. L’hypothese
d’une compartimentation par isolement géographique
apparait donc la plus probable.

Le role du génome B dans les cultivars hybrides a jus-
qu’a présent été limité & des caractéristiques générales de
vigueur. L’existence d’une diversité non négligeable chez
M. balbisiana, révélée par ’analyse enzymatique, justifie-
rait une réévaluation de ce role, et de l'importance que
I’on doit accorder au polymorphisme chez M. balbisiana
dans les programmes d’amélioration des variétés hybrides.
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TABLEAU 15 - Résumé des conclusions.
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M. acuminata sp. et M. balbisiana sp.

- Existence de marqueurs diagnostics des espéces.

- Isolement reproductif des espéces.

- Existence d’une diversité non négligeable chez M. balbisiana.
- Compartimentation des sous-espéces M. acuminata par isolement géographique.

Domestication.

- Confirmation de ’origine M. acuminata et M. balbisiana des cultivars, mais I’intervention d’autres espéces

ne peut étre exclue sans I’analyse de celles-ci.

- Existence de différentes étapes de domestication parallélement a I’évolution chez M. acuminata.
- La domestication a opéré sur une base génétique réduite : existence de ressources génétiques inexploitées

au niveau du germplasm sauvage.

Classification.

- Intérét de ’électrophorése pour la classification en groupes de constitution génomique et en sous-groupes.
Applications pour la gestion des collections et la sélection.

La domestication de l’espéce M. acuminata s’est faite
sur une base génétique étroite relativement a la diversité
du germplasm sauvage. Une origine monophylétique est
peu envisageable, et la domestication apparait davantage
comme un phénoméne dynamique, paralléle a I’évolution
des bananiers sauvages, avec un enrichissement progressif
en structures génétiques nouvelles.

Comme outil de classification, 1’électrophorése enzy-
matique est trés performante pour diagnostiquer la consti-
tution génomique des variétés et semble applicable a la
discrimination des sous-groupes ; cette technique, d’appli-
cation simple et précoce dans le développement de la
plante, s’avére d’un intérét certain comme appui pour les
hybridations et la sélection, de méme que dans la gestion
des collections (en association avec l’analyse morphota-
xonomique).

Au niveau de la discrimination des variétés, son applica-
tion est moins évidente. JARRET et LITZ (1986 b), bien
qu’ayant utilisé un plus grand nombre de systémes enzyma-
tiques, -n’ont pu discriminer différents mutants du sous-
groupe «Cavendish». On notera cependant que la potentia-
lité des systémes enzymatiques les plus complexes (EST,
TTO, PPO) n’a pas été évaluée.

Les caractéristiques morphophysiologiques discriminan-
tes ne concernent qu’un petit nombre de caractéres et la
multiplicité de leurs états n’est pas une traduction de la
diversité génétique. Au niveau des marqueurs chimiotaxono-
miques que nous avons utilisés, les phénotypes anthocyani-
ques se sont révélés dans plusieurs cas complémentaires du
marquage enzymatique pour aboutir a une discrimination
variétale. Ainsi, l’identification variétale se doit d’utiliser
plusieurs techniques pour atteindre son optimum : plu-
sieurs voies sont encore ouvertes, notamment [’utilisation
du polymorphisme de longueur des fragments de restric-
tion (RFLP), mais une description variétale compléte
devrait s’appuyer sur I’ensemble des méthodes descriptives
disponibles.

PERSPECTIVES

La domestication des bananiers est ancienne. Elle n’a
cependant porté que sur un sous-ensemble des types acu-
minata. La richesse génétique de ’espéce n’a été que par-
tiellement exploitée et I’ensemble des bananiers cultivés

montre une diversité génétique réduite.

L’amélioration des variétés diploides devrait pouvoir
tirer parti de combinaisons génétiques nouvelles incluant des
types sauvages «périphériques» au pool domestiqué, non
seulement pour le transfert de génes de résistance (ce qui
est déja intégré aux programmes de sélection), mais égale-
ment dans une optique d’accroissement de la vigueur hy-
bride. La corrélation entre hétérosis et diversité génétique
a été principalement observée chez le mais (voir : LEFORT-
BUSON, 1985, pour revue) ; I’hétérosis s’accroit avec la
distance génétique entre géniteurs jusqu’a un maximum de
divergence apres lequel le déséquilibre des structures généti-
ques devient préjudiciable. Ce type d’analyse est difficile-
ment réalisable chez les bananiers, en raison des surfaces
culturales dont il faudrait disposer. Cependant, de nombreu-
ses hybridations ont été réalisées par le passé et il serait
intéressant d’en faire la synthése, conjointement a une
étude de la diversité des géniteurs utilisés ; 1’estimation d’un
niveau de divergence optimal autoriserait peut-étre alors
une prédiction de I’hétérosis.

La préservation de la diversité génétique des bananiers
cultivés apparait menacée. Le maintien des types diploides
particuliers a la Papouasie-Nouvelle Guinée n’est pas assuré
a long terme, du fait de leur remplacement progressif par
des types plus vigoureux,tels des triploides ABB. Une telle
situation n’est certainement pas unique et I’homogénéisa-
tion des cultures tend a court terme a la perte de variétés
potentiellement intéressantes. Il devient urgent d’organiser
des prospections visant a sauvegarder ces variétés. Sous
I’égide de ’INIBAP et de 'IBPGR, des stratégies de collec-
tions ont été organisées. Une premiere mission de collecte
de matériel végétal original (sauvage et cultivé) a été réalisée
en Papouasie-Nouvelle Guinée (SHARROCK, 1988 ; TEZE-
NAS DU MONTCEL, 1988). Ces objectifs devraient étre
poursuivis, et orientés vers des zones géographiques peu
connues quant a leur potentiel de diversité (Indonésie,
Laos, Cambodge, Vietnam, Birmanie, Assam, Chine, Afri-
que de I’Est).

L’utilisation des marqueurs polyphénoliques et enzyma-
tiques a éclairé I’organisation génétique des bananiers. Ce
type d’analyse, intégré dans les programmes de prospec-
tions, permettrait de situer les accessions nouvelles vis-a-
vis des collections existantes et d’étudier leur originalité.
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Par ailleurs, l'outil enzymatique est d’ores et déja
applicable en routine comme marqueur dans la classification
(groupes génomiques et sous-groupes) et dans les program-
mes d’hybridation (inter ou intra-spécifique). L’identifica-
tion variétale n’a pas été directement abordée dans ce mé-
moire ; il apparait cependant peu probable que le marquage
enzymatique a lui seul suffise. A court terme, cependant,
I’étude systématique du polymorphisme enzymatique asso-
cié a I’évaluation morphologique, permettra une gestion
plus aisée des collections, et I’élimination des variétés re-
dondantes.
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L’étude de la diversité génétique au travers des mar-
queurs biochimiques ouvre de nouvelles perspectives
prometteuses a I’étude des bananiers.

Il est souhaitable qu’a I’avenir on puisse disposer d’un
plus large échantillonnage de types sauvages d’origines va-
riées. L’étude de ceux-ci permettra a la fois une plus grande
compréhension de ’organisation génétique des bananiers
cultivés et une meilleure estimation des ressources généti-
ques disponibles.
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