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Résumé &mdash; Afin d’étudier l’intérêt éventuel d’un gène modificateur des fréquences de recombinaison pour l’améliora-
tion des plantes, une étude expérimentale a été entreprise chez le pétunia. L’effet d’un allèle élévateur des fré-

quences de recombinaison (allèle Rm1) sur la variabilité de caractères quantitatifs a été étudié. Pour cela, 2 groupes
de 5 plantes différant par leur génotype au locus Rm1 ont été constitués. Quatre caractères morphologiques et un ca-
ractère phénologique ont été étudiés dans les familles issues des 5 plantes de chaque groupe par un plan circulaire
de croisement, par 1 et par 2 générations d’autofécondation. Les variances inter- et intrafamille ont été comparées au
sein de chaque groupe en fonction du type de descendance, et d’un groupe à l’autre pour chaque type de descen-
dance. Pour un type de descendance donné, les variances inter- et intrafamilles ne diffèrent pas d’un groupe à l’autre.
Elles évoluent en fonction du type de descendance, de façon similaire dans les 2 groupes. Les raisons de cette ab-
sence de différence entre groupes sont discutées.
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Summary &mdash; Influence of recombination on genetic variability. I. An experimental study. In order to evaluate the
possible interest for plant breeding of a gene modifying recombination rates, an experimental study was undertaken
on petunia, as in this species an allele (allele Rm1) increases recombination rates. The effect of this allele Rm 1 on ge-
netic variability of quantitative traits was studied. A group of 5 Rm1/rm1 plants and a group of 5 rm1/rm1 plants were
studied. Four morphological traits and 1 phenological trait were measured in the populations derived from the 5 plants
of each group, either by generation of a circular mating design (SIB population), or by 1 (AF1 populations) or 2 gener-
ations (AF2 populations) of selfing. Within and between-family variances in these populations were compared within
each group, and between groups for each kind of progeny. Although differences existed between SIB, AF1 and AF2
populations within each group, no significant difference was found between groups for each kind of progeny. Possible
reasons for the lack of differences between groups are discussed.

recombination / genetic variability / variance / petunia

INTRODUCTION

Deux phénomènes coexistent à la méiose : la
recombinaison interchromosomique ou ségré-
gation, et la recombinaison intrachromosomi-

que entre loci liés, qui conduit à l’échange de
segments homologues. Mather (1941, 1942) et
Spiess et Allen (1961), travaillant sur droso-

phile, espèce où certaines souches ne présen-
tent pas de recombinaison intrachromosmique,
ont montré que la recombinaison crée des com-
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Correspondance et tirés à part

binaisons nouvelles de gènes et que la varia-
tion fournie par les recombinaisons intrachro-

mosomiques est plus élevée que celle fournie
par les ségrégations.

Dans l’espèce Petunia hybrida, certains seg-
ments chromosomiques, délimités par des

gènes à effet qualitatif (gènes marqueurs), ne
présentent pas ou peu de recombinaison

(Cornu et al, 1990). L’étude des liaisons généti-
ques entre les gènes marqueurs identifiés chez
cette espèce a permis de révéler la présence



d’un gène modificateur des taux de recombinai-
son (locus Rm1) dont l’allèle Rm1 élève généra-
lement les taux de recombinaison (Mousset,
1985; Farcy et al, 1986). Dans des descen-
dances d’effectif raisonnable (200 - 300 plantes)
issues de test-cross, seules sont présentes les
combinaisons parentales en l’absence de l’allèle
Rm1 (plantes rm1/rm1); en revanche, en pré-
sence de Rm1, des combinaisons géniques is-

sues de recombinaison apparaissent avec une
fréquence notable (Mousset, 1985; Cornu et al,
1989; Robert et al, 1991). Pour les caractères
qualitatifs considérés, le gène Rm1 permet donc
d’augmenter la variabilité génétique, définie
comme la diversité des combinaisons géniques.

Qu’en est-il des caractères quantitatifs, définis
comme des caractères contrôlés par des gènes
nombreux à effet mineur ou polygènes (Mather,
1943) ? Un gène accroissant les fréquences de
recombinaison (similaire à celui présent chez P
hybrida) présente-t-il un intérêt pour le sélection-
neur ? Pourrait-il permettre une gestion plus effi-
cace de la variabilité génétique, conduisant à
l’obtention plus rapide des combinaisons géni-
ques les mieux adaptées ? La variance, classi-
quement utilisée pour mesurer la variabilité gé-
nétique d’une population, est-elle un outil
satisfaisant pour traduire la variabilité des combi-
naisons de gènes et les remaniements qu’elles
subissent après chaque méiose ?

Cet article présente une étude expérimentale
entreprise sur Petunia hybrida pour répondre à
ces questions. Au cours de cette étude, les va-
riances de caractères quantitatifs ont été calcu-
lées dans plusieurs populations possédant ou ne
possédant pas l’allèle Rm1.

ÉTUDE EXPÉRIMENTALE SUR PÉTUNIA

Matériels et méthodes

Matériel végétal

Le protocole d’obtention du matériel de départ (plantes
mères) est résumé dans la figure 1.

Les plantes mères sont issues du croisement (TLh1
x Drm) x (Drm x Sp13), les 3 génotypes n’étant pas
apparentés. TLh1 et Sp13 sont 2 lignées homozy-
gotes (coefficient de consanguinité F = 1), ne possé-
dant pas la capacité d’augmenter les fréquences de
recombinaison car elles sont homozygotes récessives
rm1/rm1. Drm est une plante partiellement consan-
guine, issue d’un croisement complexe suivi de plu-
sieurs autofécondations (F = 0,78), homozygote Rm1/
Rm1, induisant des augmentations de recombinaison
dans ses descendances en croisement.

En se basant sur les taux de recombinaison dans 2

segments chromosomiques délimités par des gènes
marqueurs : segment Hf1-Lg1 sur le chromosome I,
segment An2-Rt sur le chromosome VI, 2 groupes de
plantes ont été constitués, le groupe A composé de
plante rm1/rm1, le groupe B composé de plantes
Rm1/Rm1 (fig 1). Cette méthode de détermination du
génotype au locus Rm1 étant très lourde, les
contraintes liées à ce protocole n’ont permis d’obtenir
que 5 plantes par groupe.

Deux modes de reproduction ont été appliqués à
ces plantes : le croisement et l’autofécondation (moda-
lités présentées fig 2) :
- les 5 plantes de chaque groupe ont été intercroisées
selon un plan circulaire. Le coefficient de consanguini-
té de ces familles, désignées par SIB, était de 0,36.
- les plantes mères de chaque groupe ont été autofé-
condées. Le coefficient de consanguinité de ces fa-
milles, désignées par AF1, était de 0,61. Dans chaque



famille, une plante a été retenue et autofécondée. Les
familles AF2 observées (F = 0,80) sont issues de ces
plantes. Les plantes retenues dans le groupe B devant
être hétérozygotes Rm1/rm1, le contrôle du génotype
au locus Rm1 a été nécessaire pour retenir ces

plantes.
Les populations SIB, AF1 et AF2 des groupes A et

B ont été cultivés simultanément en serre, dans des

multipots contenant chacun 16 plantes bordées. Pour
des raisons pratiques, toutes les plantes cultivées
dans un même multipot appartenaient à une même fa-
mille. Pour chaque famille, 4 multipots ont été consti-
tués. Ils ont été placés selon un dispositif complète-
ment randomisé.

De 56 à 64 plantes ont été observées par famille,
l’effectif total des populations SIB, AF1 et AF2 variait
de 300 à 317.

Caractères étudiés

Cinq caractères quantitatifs ont été observés :
PV : longueur de la période végétative (j),
HT : hauteur de la tige du sol aux dernières feuilles
sous la première fleur (cm),
DM: diamètre sous la dernière feuille alterne (cm),
LF: largeur de cette feuille (cm),
LC : longueur de la première corolle (cm).

Modèle statistique

La variation phénotypique observée a été décompo-
sée selon un modèle hiérarchique à effets aléatoires :

&mu; : moyenne de la population de référence;

Fi : effet moyen de la famille i, il dépend du génotype
des plantes mères de la famille; &sigma;2F variance inter-

familles,

Mij : effet de multipot, &sigma;2M variance inter-multipots
(macro-environnementale);

Iijk : effet individuel, &sigma;2I variance intrafamille. La varia-

tion entre les individus de la même famille, hormis
l’effet multipot, a deux origines possibles : une origine
génétique, le matériel étudié étant en ségrégation, et
une origine micro-environnementale (intra-multipot).
L’utilisation de génotypes témoins (lignées et hybrides
F1) ne nous a pas permis d’estimer la variance micro-
environnementale : en effet, pour certains caractères,
la variance intrafamille moyenne des lignées et des
hybrides était supérieure à celle des populations en
ségrégation (Robert, 1989). Nous avons donc compa-
ré les variances intrafamille &sigma;2I.

Les comparaisons des différentes variances des
trois populations SIB, AF1, AF2 d’un même groupe ont
été effectuées à l’aide d’un test de Bartlett; les compa-
raisons entre groupes par un test de F. Les variances

&sigma;2F étant des composantes de variance obtenues par
soustraction de plusieurs carrés moyens, elle ne sui-
vaient pas une distribution de &chi;2 et ne pouvaient pas
être comparées par un test de Bartlett. Nous avons
calculé les estimateurs des effets «famille»: Fi = xi.. -
x..., xi.. moyenne de la famille i, x... moyenne géné-
rale. Les carrés moyens de ces estimateurs ont été
calculés puis comparés par un test de Bartlett.

RÉSULTATS

Une seule variance estimée est négative (com-
posante &sigma;2F pour le caractère HT, population
SIB du groupe B). Le modèle statistique choisi
est considéré comme correct et cette variance
est déclarée nulle (Searle, 1971).

Les variances des effets du macro-

environnement sont plus faibles que les va-

riances intra- et interfamilles &sigma;2I et &sigma;2F. La va-
riance &sigma;2F est elle-même plus faible que &sigma;2I. La
part environnementale de &sigma;2I semble impor-
tante, probablement plus que la part génétique,
car les variances &sigma;2I ne sont guère plus élevées
que celles obtenues pour des lignées ou des hy-
brides cultivés simultanément (Robert, 1989).

Comparaison des 3 générations
d’un même groupe

Variances intrafamille &sigma;2I (tableau I)

Le nombre de degrés de liberté affecté à chaque
variance étant élevé, les résultats des tests sont
fiables. Dans chaque groupe, il existe des diffé-
rences entre les variances intrafamilles des po-
pulations SIB, AF1, AF2, excepté pour la lon-

gueur de la corolle (LC) dans le groupe B.



L’évolution de &sigma;2I en fonction du coefficient F,
est la même dans les 2 groupes pour un carac-
tère donné, sauf pour le caractère HT. Mais il n’y
a pas de comportement général pour cette évo-
lution, si l’on considère les cinq caractères; par
exemple &sigma;2I s’élève entre les populations AF1 et

AF2 dans les 2 groupes pour les caractères DM,
LF, LC ou décroît pour le caractère PV.

Variances interfamilles &sigma;2F (tableau II)

Certaines variances &sigma;2F n’étaient pas significati-
vement différentes de 0 selon un test de F; parti-
culièrement celles de la génération SIB dans le
groupe B, pour tous les caractères. Certaines va-
riances statistiquement non différentes de 0 dans
une population ne l’étaient pas dans une autre



(DM, PV, LC dans le groupe A, tous les carac-
tères excepté PV dans le groupe B).

Les estimations des variances interfamilles ne
diffèrent pas entre les populations, excepté pour
les caractères HT et LC dans le groupe B.

Dans chaque groupe, la consanguinité in-

fluence les variances intrafamilles mais n’affecte

pas les variances interfamilles.

Comparaisons des variances des
2 groupes dans une population donnée

Variances intrafamille &sigma;2I (tableau III)

Le nombre de degrés de liberté étant élevé, les
résultats des tests sont fiables. Les différences
ne sont pas significatives sauf pour LF dans la
population AF1 et PV pour la population AF2 (F
calculé égal à la valeur au seuil 5%). La pré-
sence du gène Rm1 ne semble pas influencer la
variance intrafamille.

Variances interfamilles &sigma;2F (tableau IV)

La seule différence significative concerne le ca-
ractère HT à la génération SIB, la variance du

groupe B étant très faible. Le gène Rm1 n’affecte
pas les variances interfamilles.

DISCUSSION

L’évolution des variances &sigma;2I ne pouvait être ai-
sément prédite. En général, les variances généti-
ques intrafamilles décroissent lorsque la consan-
guinité augmente (Hallauer et Miranda, 1981).
Mais parallèlement, les variances environnemen-

tales tendent plutôt à augmenter du fait d’une

plus grande sensibilité des génotypes à l’envi-
ronnement. Chez Petunia hybrida, l’effet de l’en-
vironnement sur le phénotype peut être très im-
portant (Brunaud et al, 1977) et nous avons

vérifié que les variances des lignées (génotypes
homozygotes) sont plus grandes que celles des
hybrides F1 (génotypes hétérozygotes), la diffé-
rence étant plus ou moins prononcée selon le
caractère considéré (Robert, 1989). Si l’effet de
la consanguinité sur la variance environnemen-
tale est faible (ce qui est le cas des caractères
DM et LF qui présentent des écarts entre va-
riances d’environnement des lignées et des hy-
brides moins importants que les caractères PV
et HT), les variations de la variance intrafamille
entre les générations AF1 et AF2 dépendent
principalement des variations de la composante
génétique de cette variance. La variance généti-
que de chaque famille dépend du niveau de

consanguinité de la plante choisie pour l’obtenir.
Le coefficient de consanguinité calculé pour une
population en ségrégation n’est qu’un coefficient
moyen : les coefficients individuels sont va-

riables. L’effectif de plantes retenues pour repré-
senter chaque population étant faible (5), les ef-
fets d’échantillonnage pour le niveau de

consanguinité des plantes choisies sont impor-
tants. En conséquence, la valeur moyenne de la
variance intrafamille de leurs descendants en
autofécondation peut être notablement plus éle-
vée (cas observé des caractères DM et LF) ou
plus faible que celle qui serait attendue. Les

comparaisons entre générations faites famille

par famille pour chaque groupe (données non
publiées) montrent des évolutions très variables
pour un même caractère, ce qui semble un autre
élément indiquant le caractère aléatoire de ces
évolutions.



La puissance des tests F est probablement en
cause pour le nombre élevé de variances &sigma;2F
statistiquement nulles. Avec 5 familles étudiées
par population, la probabilité &beta; d’accepter l’hypo-
thèse nulle quand elle est fausse est élevée

(Steel et Torrie, 1960). Du fait des effets

d’échantillonnage, la variabilité présente dans
nos échantillons est probablement très différente
de la variabilité des populations SIB, AF1 et AF2.
La population SIB du groupe B présente le
nombre le plus élevé de variances &sigma;2F statisti-

quement nulles. Cela pourrait expliquer les diffé-
rences observées entre les variances des 3 po-
pulations dans le groupe B (caractères HT et
LC). Les variances obtenues par autoféconda-
tion n’étant pas nulles, les données suggèrent
que l’intercroisement ait pu conduire à la forma-
tion de variabilité potentielle, telle que définie par
Mather (1943).

Dans cette expérience, le gène Rm1 qui ac-
croît les taux de recombinaison dans la plupart
des segments testés, excepté le segment sur le
chromosome IV délimité par les gènes B1 et An6
(Farcy et al, 1986; Cornu et al, 1989; Robert et
al, 1991), n’a pas d’influence sur la variance des
caractères quantitatifs étudiés. Plusieurs hypo-
thèses génétiques peuvent être émises :
- les gènes contrôlant les 5 caractères sont liés
mais ne réagissent pas à l’action de Rm1,
- les gènes peu nombreux sont indépendants ou
présentent des liaisons faibles, si bien que les 2
groupes ne pouvaient être considérés comme
différents pour la recombinaison.

Ces 2 hypothèses supposent un déterminisme
des caractères peu adapté à l’étude entreprise.
Cependant, des causes statistiques peuvent
aussi être invoquées : le petit nombre de familles
(5) dans chaque groupe impliquait que les
différences entre groupes devaient être particu-
lièrement élevées pour être déclarées significa-
tives.

Enfin, l’hypothèse que les réarrangements
chromosomiques occasionnés par la recombinai-
son méiotique ne se soient pas répercutés sur la
variance génétique ne peut être négligée. Pour
un caractère purement additif, la recombinaison
a des effets opposés sur la variance génétique,
suivant que les loci sont initialement en couplage
ou en répulsion (Miller et Rawling, 1967; Mather
et Jinks, 1971; Gallais, 1974, Snape, 1976;
Snape et Simpson, 1981). L’importance relative
des associations en couplage et répulsion peut
donc modifier l’impact de la recombinaison sur la
valeur de la variance génétique; c’est une autre

cause possible de l’absence de différence cons-
tatée entre les 2 groupes de plantes.

La nécessité de pratiquer des croisements de
contrôle pour déterminer le génotype au locus
Rm1 (générations supplémentaires, nombre de
descendances testées élevé) n’a pas permis de
travailler avec un effectif de familles par popula-
tion SIB, AF1, AF2, suffisant, ce qui entache d’in-
certitude nos résultats. Aussi avons-nous prati-
qué des simulations par micro-ordinateur afin de
lever les contraintes expérimentales et les
contraintes génétiques évoquées ci-dessus, qui
peuvent être à l’origine des résultats expérimen-
taux obtenus (Kervella et al, 1993).
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