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Résumé &mdash; A la suite d’un plan de croisement hiérarchique, la variabilité génétique révélée en croisement intra- et
interpopulation dans 2 populations de maïs fourrage a été analysée aux cycles Co et Cl de sélection. Les caractères
étudiés sont les suivants : précocité de floraison, hauteur totale, hauteur de l’épi, longueur et largeur de la feuille de
l’épi, rendement de la plante entière et teneur en matière sèche. La nature de la variabilité génétique est la même pour
les 2 types de descendances : prépondérance des effets de dominance pour le rendement et à un moindre degré pour
la longueur de la feuille; prépondérance des effets additifs pour tous les autres caractères. La variance d’additivité est
de même importance en croisement intra- et interpopulation pour les caractères fortement héritables (mesures mor-
phologiques et précocité), mais d’amplitude un peu plus variable pour le rendement. La corrélation entre les effets
moyens des plantes mâles estimés en croisement intra- et interpopulation est positive pour tous les caractères, et
d’autant plus faible que les caractères sont moins héritables. Les résultats sont en accord avec ceux de différentes
expériences de sélection chez le maïs. Les conséquences de cette étude sur les méthodes de sélection sont discu-
tées.

Zea mays L. - analyse hiérarchique - composantes de la variance - sélection récurrente réciproque

Summary &mdash; intra- and interpopulation genetic variability in two forage maize populations. The intra- and
interpopulation genetic variability was studied in 2 forage maize populations at Co and C, cycles of selection, from
nested mating designs. The following traits were studied: flowering earliness, plant and ear heights, length and width
of ear leaf, whole-plant yield and dry matter content. The nature of genetic variance was the same in intrapopulation
and in interpopulation progenies: for yield and length of ear leaf, the dominance variance was significant; for the other
traits, the additive variance explained most of the genetic variability. The intrapopulation and interpopulation additive
variances were similar for highly heritable traits (heights and earliness) and were quite different for yield. The male
plant average effects, estimated in intrapopulation and in interpopulation, were related: correlations were positive for
all traits, lower for low heritable traits. Results were consistent with those reviewed from different selection

experiments. Conclusions for breeding methods were then suggested.

Zea mays L. - nested design - variance components - reciprocal recurrent selection

INTRODUCTION

Sur le maïs (Zea mays L.), beaucoup d’études
ont permis d’estimer et de décomposer la variabi-
lité génétique. La population de référence est soit
la population croisée avec elle-même (croise-
ment intrapopulation), soit la population croisée
avec une autre population (croisement interpopu-
lation) (Hallauer & Miranda, 1981). Mais peu de

travaux ont comparé pour un même matériel la
variabilité génétique révélée en croisements
intra- et interpopulation. Une telle comparaison
peut révéler l’existence d’une interaction entre

les génotypes d’une population et la population
testeur. Brun (1982) a défini les paramètres de
cette interaction en la considérant comme un cas

particulier d’interaction génotype x milieu. Ces

paramètres sont, d’une part, la corrélation entre
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les effets additifs estimés respectivement dans
les descendances intrapopulation et interpopula-
tion, et, d’autre part, l’importance relative des
variances de ces effets additifs. De tels para-
mètres permettent de discuter du choix d’une
méthode de sélection pour améliorer la valeur en
croisement d’une population.

La présente étude a été réalisée sur 2 popula-
tions de maïs fourrage soumises à sélection.

L’expérience a été entreprise pour analyser la
variabilité génétique en croisement intra- et inter-
population. Son but était d’étudier l’efficacité de
la sélection récurrente réciproque pour l’amélio-
ration de la valeur propre des populations, et

inversement l’efficacité d’une sélection intrapopu-
lation pour l’amélioration de la valeur en combi-
naison des populations. Ainsi, le problème du
choix du testeur pour améliorer les populations
en vue de la création de variétés hybrides est
sous-jacent dans cette étude.

MATÉRIEL ET MÉTHODES

Matériel

Deux populations synthétiques (SL19 et SL20) ont été
constituées à la station d’amélioration des plantes de
Lusignan par l’intercroisement d’une trentaine de

lignées appartenant aux groupes de combinaisons
«corné» et «denté», respectivement, dans un objectif
d’amélioration de la valeur fourragère (Gallais et al.,
1983). Ces 2 populations de maïs ont été sélection-
nées en 1981, compte tenu des performances en croi-
sement avec un testeur appartenant au groupe de
combinaison complémentaire et sur la base d’un index
combinant le rendement en matière sèche de la plante
entière et la teneur en matière sèche. Le Tableau 1
donne les caractéristiques de rendement et de préco-
cité pour ces 2 populations.

La variabilité génétique des populations a été étu-
diée au départ du programme de sélection (cycle Co)
et après un cycle de sélection (C!). A chaque cycle, un
plan de croisement hiérarchique a été effectué : une
plante prise comme mâle a été croisée à 2 plantes de
la même population et à 2 plantes de la population
complémentaire. Les effectifs des plantes utilisées
pour les différents plans de croisements figurent au
Tableau Il.

Dispositif expérimental

Les essais ont été réalisés au Moulon (30 km au sud
de Paris), en 1983 pour le cycle Co et en 1986 pour le

cycle Cl, à la densité de 95 000 plantes/ha. Les par-
celles, constituées d’une seule ligne de 5m de long,
sont espacées de 0,8m. Les dispositifs expérimentaux
sont des blocs incomplets à 2 répétitions en 1983 et 3
répétitions en 1986. Les descendances intra- et inter-
population d’une population ont été réparties dans les
blocs, aléatoirement en 1983 et regroupées par plante
mâle en 1986.



Caractères observés

Divers caractères permettant d’apprécier la valeur

fourragère ont été mesurés. La précocité de floraison
femelle (FLO) a été appréciée par la date à laquelle
50% des soies sont sorties (notée en nombres de
jours à partir du 1 er juillet). Différents caractères mor-
phologiques ont été estimés à partir de la performance
moyenne de 5 plantes par parcelle en 1983 et 8

plantes en 1986 : la hauteur totale (HT), mesurée du
sol à la base de la 1 ramification de la panicule, la
hauteur d’insertion de l’épi supérieur (HE), la longueur
(LOF) et la largeur (LAF) de la feuille de l’épi supérieur.
Enfin, plusieurs caractères ont été observés à la récol-
te : la matière verte totale d’une parcelle a été pesée et
le pourcentage de matière sèche (MS) a été estimé
par séchage à l’étuve d’un échantillon de 800g de
matière verte. Pour l’essai de 1983, le rendement frais
(RF) a été corrigé pour tenir compte de l’irrégularité du
peuplement. La correction a été faite selon le principe
de l’analyse de covariance :

où # est le coefficient de régression entre le rendement
et le peuplement estimé sur les données brutes, NP
est le nombre de pieds par parcelle, et NP est la

moyenne du nombre de pieds par parcelle de l’essai.
Le rendement sec (RS) résulte du produit du rende-

ment frais (RF) et de la teneur en matière sèche.

Interprétation

Sur chaque type de descendance, des analyses de
variance multivariables ont été effectuées en modèle
mixte en utilisant la méthode d’Henderson III. Les fac-
teurs génétiques ont été considérés comme aléatoires
et les facteurs dus au terrain comme fixes. Ces ana-
lyses ont conduit aux estimations des variances entre
plantes mâles (a zM) et entre plantes femelles hiérar-
chisées aux plantes mâles (à 2F/M)’

L’introduction d’un modèle génétique simple faisant
l’hypothèse d’absence d’épistasie et d’effets réci-
proques permet de décomposer la variabilité en

termes de variances d’additivité et de dominance
(modèle de Kempthorne (1957) pour les croisements
intrapopulation; modèle de Griffing (1962) pour les
croisements interpopulation). L’hypothèse d’absence
d’épistasie est justifiée, compte tenu des résultats de
la bibliographie : différents auteurs ont noté des effets
d’épistasie, mais ceux-ci sont relativement faibles par
rapport à ceux de dominance et d’additivité (Darrah &
Hallauer, 1972; Moreno-Gonzalez & Dudley, 1981;
Hébert, 1986; Melchinger ef al., 1986). Même en pré-
sence d’épistasie, le modèle, intégrant seulement des
effets d’additivité et de dominance, peut conserver une
valeur prédictive (Gallais, 1978a). L’hypothèse d’ab-
sence d’effets réciproques est elle aussi justifiée pour
les caractères étudiés (Melchinger et al., 1985; Hébert,
1986).

Les variances d’additivité (ô 2A) et de dominance
(ô’ 2D) s’expriment en fonction des paramètres a 2M et

8 2F/M, par le biais des covariances pleins-frères et
demi-frères. Dans les croisements intrapopulation, les
expressions pour la population cornée, par exemple,
sont les suivantes :

Dans les croisements interpopulation, les résultats
des deux populations sont pris en compte simultané-
ment :

Dans le cas de croisements interpopulation, les

expressions des covariances pleins-frères et demi-
frères ont été données par Gallais (1978b).

Dans les expressions précédentes, les indices pla-
cés devant les composantes de la variance indiquent
le type de descendance considéré : «cc » pour la des-
cendance de la population cornée croisée en intrapo-
pulation, «cd » pour la descendance de la population
cornée (mâle) croisée avec la population dentée

(femelle), «dc » pour la descendance de la population
dentée (mâle) croisée avec la population cornée

(femelle).

RÉSULTATS ET DISCUSSION

Décomposition de la variance génétique

Approche de l’estimation des composantes
de la variance génétique

A partir des estimations des composantes mâle
et femelle de la variance données au Tableau III,
l’importance relative de l’additivité et de la domi-
nance a été discutée pour l’ensemble des carac-
tères au Tableau IV.

Pour le rendement sec mesuré sur la descen-
dance intrapopulation dentée au cycle Co, les
effets génétiques mâle et femelle ne sont pas
significatifs à 5%. Dans ce cas (noté «-» dans le
Tableau IV), la variabilité génétique n’a pas été
analysée.

Dans les cas où la variance entre mâles (â2M)
est proche de 0 et la variance entre femelles

(¡¡2FIM) est différente de 0, la variance d’additivité
a été considérée comme négligeable par rapport
à la variance de dominance. Ces cas (notés «D»
dans le Tableau IV) se présentent fréquemment
pour le rendement sec et la longueur de la
feuille.

Pour tous les autres caractères, les estima-
tions de la variance de dominance sont néga-
tives. Ces valeurs peuvent être expliquées par
une imprécision des estimations et (ou) par une
sous-estimation de la variance entre femelles.

Pour tous les caractères, l’imprécision des
estimations du fait du plan de croisement a pu
conduire à des estimations négatives de la
variance de dominance. Le plan hiérarchique
fournit des estimations moins précises de la
variance de dominance que le plan factoriel





(Bridges & Knapp, 1987). Notons que ce plan est
le seul possible dans le cas de plantes So non

prolifiques. De plus, le choix de seulement 2

plantes femelles pour une même plante mâle a
dû accentuer cette imprécision. Ce facteur contri-
bue à surestimer ou à sous-estimer les valeurs
des composantes de la variance. Dans cette

expérience, la variance des effets de dominance
est très souvent estimée négativement. D’autres
facteurs ont dû intervenir. Les cas où ¡¡2F/M = 0 et

62M # 0 (¡¡2A + 62D = 0 et 62 A # 0) sont difficile-
ment explicables avec le maintien de toutes les
hypothèses des modèles génétique et statistique.
Les facteurs susceptibles de conduire à une
sous-estimation de la variance de dominance
sont l’échantillonnage non aléatoire des plantes
(Lindsey et aL, 1962), l’existence d’effets réci-

proques et de problèmes expérimentaux. Parmi
les caractères où une telle situation se présente
(notés «x» dans le Tableau IV), on notera la
teneur en matière sèche au cycle Co et la date de
floraison au cycle CI. L’hypothèse d’homogamie
semble possible : les 2 plantes femelles croisées
à une même plante mâle auraient été choisies
dans une même gamme de précocité, bien que
les 2 dates de semis en pépinière soient diffé-
rentes. De ce fait, la variance entre femelles est
réduite et conjointement la variance entre mâles
est surestimée, ceci pour le caractère considéré
et corrélativement pour les autres caractères du
fait de leur liaison avec la précocité.

Ces différents facteurs ont dû contribuer à
l’obtention d’estimations négatives de la variance
de dominance. Ainsi, la décomposition de la
variabilité génétique en termes d’additivité et de
dominance est délicate et seules des conclusions

qualitatives ont été données. Dans les cas où

¡¡2F/M *- 0 et %2M # 0 (notés «A» dans le Tableau
IV), la variabilité a été jugée comme étant essen-

tiellement additive. Ces cas sont observés pour
la hauteur et la date de floraison.

Importance relative de l’additivité et de la
dominance dans la variabilité génétique

Variations selon le cycle de sélection

Malgré les problèmes de précision, la part relati-
ve de l’additivité et de la dominance dans la
variabilité génétique apparaît assez stable d’un
cycle à l’autre (Tableau IV). Une modification de
la nature de la variabilité est observée pour le
rendement frais dans la descendance «intra» de
la population cornée et pour la longueur de la
feuille dans la descendance «intra» de la popula-
tion dentée dans le sens suivant : la variance
d’additivité est importante au cycle Co, alors que
des effets de dominance sont détectés au cycle
Cl. Bien qu’un seul cycle de sélection ait été réa-
lisé, ces résultats sont conformes à ce qui est
attendu sous l’effet de plusieurs cycles de sélec-
tion : augmentation des effets de dominance et
diminution des effets d’additivité. De tels résultats
ont été observés après plusieurs cycles de sélec-
tion chez le maïs (Singh et aL, 1985; Reeder et
al., 1987).

Par ailleurs, dans la population cornée, pour la
longueur de la feuille (croisement interpopula-
tion) et pour la largeur de la feuille (croisement
intrapopulation), la variabilité génétique est expli-
quée essentiellement par des effets d’additivité
au cycle C1, alors que des effets de dominance
ont été notés au cycle Co. Ces résultats, qui sont
plus difficiles à expliquer, pourraient corres-

pondre à des variations aléatoires; celles-ci pour-
raient être expliquées par le fait que les effets du
cycle et de l’année expérimentale sont confon-
dus.



Variations selon le caractère

Les caractères pour lesquels la variance de
dominance est non négligeable sont le rende-
ment sec et la longueur de la feuille. Le rende-
ment (en grain) est reconnu comme étant déter-
miné à la fois par des effets d’additivité et de
dominance (Hallauer & Miranda, 1981); la lon-

gueur de la feuille, beaucoup moins étudiée, est
citée comme étant à déterminisme plutôt additif.
Globalement, les résultats apparaissent assez en
accord avec ceux de la bibliographie : prépondé-
rance de la variance d’additivité pour la plupart
des caractères hormis le rendement.

Variations selon le type de descendance

Pour les caractères où la variance de dominance
est significative, la variabilité génétique n’est pas
systématiquement expliquée par les mêmes
effets en croisement intrapopulation et en croise-
ment interpopulation : pour la longueur de la
feuille au cycle Co, la variance de dominance est
significative seulement en croisement interpopu-
lation; par contre pour le rendement frais (cycle
C1), la longueur de la feuille (cycle Cl) et la lar-
geur de la feuille (cycle Co), la variance de domi-
nance n’est significative qu’en croisement intra-
population. Du fait de la nature essentiellement
additive de la variabilité génétique pour la majori-
té des caractères, les cas d’expression différente
de la variabilité selon le type de descendance
sont assez rares.

Dans les quelques expériences publiées pour
lesquelles le rapport (â2p / à2A) a pu être calculé
(Tableau V), la hauteur de l’épi et la précocité de
floraison présentent une variabilité essentielle-
ment additive en croisement intrapopulation
comme en croisement interpopulation. Dans la

plupart des populations citées au Tableau V, le
rendement en grain montre une variance de
dominance inférieure à la variance d’additivité
dans les 2 types de descendance, sauf pour les
populations Golden Jewel et Osterland’s Yellow
Dent. Dans un seul cas, la population J607, l’im-
portance relative des variances des effets géné-
tiques diffère selon le type de descendance.

Dans ces expériences comme dans cette

étude, il est difficile de conclure à une expression
différente de la variabilité génétique selon le type
de descendance.

Importance relative des variances d’additivi-
té en croisement intra- et interpopulation

Résultats expérimentaux

Pour comparer 2 composantes de la variance, il
est possible de comparer les bornes de leur
intervalle de confiance. Celles-ci ont été données

par Scheffé (1959) dans le cas d’un dispositif
équilibré. Du fait de l’étendue des intervalles de
confiance, seules des différences très impor-
tantes entre les 2 variances seront révélées.



Dans cette expérience, les intervalles de
confiance à 95% des variances entre plantes
mâles en croisement intrapopulation et en croise-
ment interpopulation se recoupent. Les variances
d’additivité correspondantes sont donc du même
ordre de grandeur. La seule tendance observée
est une légère supériorité des variances d’additi-
vité en croisement intrapopulation pour les carac-
tères morphologiques dans la population dentée
au cycle Co (Tableau III).

Dans les autres expériences comparant les 2
types de descendance (Tableau VI), les rapports
des variances d’additivités sont proches de 1

pour la hauteur et la précocité, mais s’écartent
plus souvent de 1 pour le rendement. Si l’on
considère de façon approximative l’étendue des
intervalles de confiance, seuls des rapports
supérieurs à 4 (ou inférieurs à 0,25) indiquent
des différences nettes entre les 2 types de
variance (une variance étant statistiquement

comprise à 95% entre la moitié et le double
de son estimation). Pour le rendement, les
variances d’additivité estimées en croisement
intra- et interpopulation apparaissent donc peu
différentes entre elles et aucune tendance nette
ne se dégage en faveur d’un type. Ce résultat
avait déjà été mis en évidence pour le rendement
en grain chez le maïs (Obilana et al., 1979);
Miranda-Filho & Paterniani, 1983).

Interprétation

La variance dépend de la fréquence des gènes,
du degré de dominance et des effets géniques.
Pour aider à l’interprétation des résultats, les
variances d’additivité ont été exprimées dans le
cadre d’un modèle génétique simple.

Pour un caractère déterminé par un locus bial-

lèlique, les expressions des variances additives



en croisement intrapopulation (a2A11) et en croi-
sement interpopulation (a2A12) sont :

où pi (resp. P2) est la fréquence de l’allèle favo-
rable dans la population 1 (resp. 2) et q1 (resp.
q2) est la fréquence de l’allèle défavorable, a est
la moitié de la différence entre les performances
des 2 homozygotes, et d est la performance de
l’hétérozygote. La différence entre ces deux

expressions est :

Dans le cas de dominance favorable (d > 0) et
d’absence de superdominance (d < a ), la varian-
ce d’additivité en croisement intrapopulation est
supérieure à la variance d’additivité en croise-
ment interpopulation si la fréquence de l’allèle
favorable est plus faible dans la population étu-
diée que dans la population partenaire. Des
variances très différentes apparaîtront pour de
fortes différences de fréquence de l’allèle favo-
rable et un degré de dominance élevé, c’est-à-
dire lorsque l’hétérosis (H) entre les 2 popula-
tions est important pour le caractère considéré

(H = (P1 -p2 )2 d ; Falconer, 1960).
Dans ce modèle simpliste, il existe une rela-

tion entre le niveau d’hétérosis du caractère et

l’amplitude relative des variances oI1A11 et a2A,2 ,
ces paramètres correspondant à 2 manifesta-
tions de l’interaction existant entre les popula-
tions.

Dans notre expérience, le rapport des
variances d’additivité (estimé par at intra / M
inter) est proche de 1 pour la majorité des carac-
tères, dont le rendement (Tableau 111). Par contre,
dans la bibliographie (Tableau VI), il ressort que

le rapport des 2 variances est le plus grand pour
le rendement, caractère qui est le plus hétéro-
tique.

Corrélations phénotypiques entre les effets
moyens estimés en croisement intra- et

interpopulation

Le Tableau VII donne les estimations des coeffi-
cients de corrélation phénotypiques entre les
effets moyens des plantes mâles estimées en
croisement intra- et interpopulation. Du fait de

l’imprécision des estimations, les valeurs obte-
nues pour le coefficient de corrélation génétique
sont souvent supérieures à 1. Aussi, seules les
valeurs phénotypiques ont été analysées. Toutes
les corrélations phénotypiques sont positives
(sauf pour la largeur de la feuille dans la popula-
tion dentée au cycle Co) et la plupart sont signifi-
catives à 5%. Sur les 2 cycles de sélection, les
estimations du coefficient de corrélation sont

similaires. La sélection réalisée entre Co et Ci n’a
pas fait évoluer ce paramètre; ce résultat était
prévisible après si peu de cycles de sélection
récurrente réciproque. Le coefficient de corréla-
tion est relativement plus élevé pour les carac-
tères plus héritables, tels que les mesures mor-
phologiques ou la précocité, que pour le

rendement, à faible héritabilité. Mais l’imprécision
de l’estimation du rendement peut conduire à des
estimations faibles du coefficient de corrélation

phénotypique. De faibles valeurs du coefficient
de corrélation ont également été observées pour
les caractères faiblement héritables dans l’expé-
rience de Singh et al. (1984).

Dans les quelques expériences permettant
d’estimer ce paramètre sur le rendement en grain
du maïs (Compton et al., 1965; Moll & Stuber,
1971; Singh et al., 1984), les estimations du
coefficient de corrélation génétique sont toutes
positives et varient de 0,1 à 1,0, selon les popu-



lations étudiées. L’insuffisance d’information sur
le passé sélectif des populations et l’imprécision
de l’estimation ne permettent pas de discuter

plus en détail de ce paramètre.

CONCLUSION

La majorité des caractères observés dans cette
expérience a une variabilité génétique de nature
essentiellement additive dans les 2 populations
et pour les 2 types de descendances. Ces carac-
tères présentent également une corrélation éle-
vée entre les effets des plantes mâles révélés en
croisement intra- et interpopulation. Pour ces

populations et au départ d’un schéma de sélec-
tion, l’organisation de la variabilité génétique ne
semble pas très différente dans les descen-
dances intra- et interpopulation. Par ailleurs, les

populations expriment une assez forte dépres-
sion de consanguinité : chute de 15 à 20% pour
le rendement et la hauteur entre So et S1 (Goues-
nard, 1988). La coexistence d’une forte variance
d’additivité et d’une dépression de consanguinité
a été soulignée chez la luzerne et d’autres

espèces fourragères allogames (Gallais, 1984).
Cet auteur suggère que l’organisation de la varia-
bilité génétique soit différente en croisement

(complémentation entre linkats homologues) et
en consanguinité (pas de complémentation).

De la synthèse bibliographique réalisée sur le
maïs et de l’expérience interprétée, il ressort que
le rendement est un caractère pour lequel :
- la variance de dominance apparaît assez éle-
vée,
- les différences entre les variances d’additivité
estimées en croisement intra- et interpopulation
sont les plus fortes,
- le coefficient de corrélation entre les effets

moyens des plantes mâles des deux types de
descendances est le plus faible.

Le rendement serait gouverné par des effets
d’additivité et de dominance : outre les pro-
blèmes de précision liés à ce caractère, la faible
corrélation entre les effets moyens des plantes
mâles s’expliquerait par l’importance relative des
effets de dominance. Ce résultat est cohérent
avec ceux de la revue bibliographique de Brun
(1985), réalisée sur différentes espèces ani-

males, où il est montré une liaison entre le
niveau d’hétérosis (et d’héritabilité) d’un caractè-
re et l’expression d’une interaction entre géno-
types et la population des partenaires (considé-
rée ici comme population testeur).

Les résultats de cette étude ont souligné l’im-
portance des effets additifs dans la variation

génétique totale pour la majorité des caractères

et, par voie de conséquence, une corrélation éle-
vée entre les effets des plantes mâles estimés
en croisement intra- et interpopulation. Pour le
matériel considéré dans cette étude, il est pro-
bable que la sélection récurrente réciproque
améliorerait corrélativement les valeurs propres
des populations et inversement que la sélection
intrapopulation améliorerait la valeur en croise-
ment des 2 populations. Cette conclusion est en
accord avec celle de la synthèse de nombreuses
expériences de sélection chez le maïs réalisée

par Hallauer & Miranda (1981, p 238). Dans ce
matériel, le choix de la population testeur n’appa-
raît pas primordial. Les méthodes de sélection
interpopulation et intrapopulation semblent pou-
voir être choisies indifféremment. Le choix de la

population testeur pourra se faire notamment sur
des critères liés aux contraintes de mise en
oeuvre ou de gestion de la variabilité génétique.
La sélection récurrente réciproque peut présen-
ter l’avantage, en améliorant simultanément 2
populations l’une par rapport à l’autre, de limiter
globalement les risques de dérive génétique.
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