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Recherche de QTL chez
les espéces fourrageres
pérennes des régions
tempérées

P. Barre, B. Julier

Depuis 15 ans, le développement d’'un grand nombre de marqueurs
moléculaires permet de localiser sur le génome les QTL impliqués
dans les variations d’un caractére donné. Cet article recense I’en-
semble des travaux disponibles actuellement sur la recherche de
QTL chez les plantes fourragéres pérennes.

RESUME

Les résultats chez les espéces fourragéeres tempérées pérennes commen-
cent juste a étre publiés. Les caracteres étudiés sont des caractéres de
résistance ou tolérance a des stress biotiques (maladies fongiques ou bac-
tériennes) et abiotiques (froid, sécheresse, faible nutrition azotée), des
caracteéres de la morphogenése (croissance foliaire et caulinaire, ramifica-
tion, tallage, rendement, phénologie) et de la valeur alimentaire (digestibi-
lité, teneur en sucres solubles et en protéines). Des QTL ont été identifiés
en plus ou moins grand nombre, avec des effets plus ou moins importants,
pour I'ensemble des caractéres quantitatifs étudiés dans une ou plusieurs
populations de cartographie. L'utilisation de ces QTL comme aide a la
sélection chez les espéces fourragéeres pérennes reste a étudier.
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Introduction

Les caractéres étudiés dans les populations sont soit a variation
discontinue et les individus peuvent étre classés sans ambiguité (par
exemple les formes lisses et ridées des petits pois), soit a variation
continue ; dans ce cas, les individus ne peuvent étre classés et sont
mesurés (par exemple la hauteur des plantes) ; on parle alors de
caractéres quantitatifs. La variation continue de ces caractéres peut
étre expliquée en supposant qu’elle est due a l'effet de plusieurs
locus et a l'effet du milieu. Ces locus qui expliquent une part de la
variation d’'un caractére quantitatif sont appelés QTL pour
Quantitative Trait Locus.

La génétique quantitative cherche, pour un caractére quantita-
tif, a séparer la part de la variation due au génotype de celle due au
milieu, afin de prédire et d’'optimiser le processus de sélection. Bien
qu'ayant prouvé son efficacité, cette discipline ne permet pas d’esti-
mer les effets individuels des locus, leur nombre, leur position et
leurs interactions, et ne permet pas d’envisager le clonage des genes
impliqués dans la variation du caractére. Avec le développement d'un
grand nombre de marqueurs, il est devenu possible de faire une
recherche systématique sur I'ensemble du génome des QTL expli-
quant la variation d'un caractére quantitatif. Ceci permet de décom-
poser la variation observée au niveau d'une population en variations
expliquées par tel ou tel locus. Ainsi, il est possible de se focaliser sur
les régions du génome dont les effets sont les plus importants, de
séparer dans une méme région des locus a effets opposés et d’analy-
ser les corrélations génétiques entre caractéres en repérant les QTL
influencant plusieurs caractéres.

Des résultats sur I'identification de QTL chez les espéces
fourragéres tempérées pérennes commencent juste a étre
publiés. Ce retard par rapport a des espéeces économiquement plus
importantes s’explique par un développement tardif et lent de mar-
queurs moléculaires nécessaires a la cartographie de QTL ainsi que
par I'absence de publication par les entreprises privées de résultats
valorisables en sélection. Les caractéres étudiés sont des résistances
ou tolérances a des stress biotiques (maladies fongiques ou bacté-
riennes) et abiotiques (froid, sécheresse, faible nutrition azotée), des
caractéres de la morphogenése (croissance foliaire et caulinaire,
ramification, tallage, rendement, phénologie) et de la valeur alimen-
taire (digestibilité, teneur en sucres solubles et en protéines).

Quelques généralités sur les QTL

Une revue en francais sur la cartographie et la caractérisation
des QTL peut étre trouvée dans DE VIENNE et CAUSSE (1998).

Le principe de la recherche de QTL repose sur I'identifica-
tion de marqueurs dont la variation discréte explique une partie
de la variation d'un caractére quantitatif dans une population.
Pour étre informatifs, ces marqueurs doivent étre liés physiquement
a des génes impliqués dans la variation du caractére. Plus la liaison
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FiGURe 1 : Principe de la
mise en évidence de
QTL dans une descen-
dance F2 avec une
recherche sur mar-
queurs individuels. M,
M’ et M” sont trois locus
marqueurs non liés. Les
indices 1 et 2 désignent
les alleles. L'abscisse
indigue le nombre de
doses de lallele 2 dans
les trois génotypes ; a :
pas de différence entre
moyennes, b : différence
entre moyennes avec
additivité, c¢ : différence
entre moyennes avec
dominance : la moyenne
des hétérozygotes est
égale a la moyenne de
un des homozygotes
(figure tirée de DE VIENNE
et CAUsSE, 1998).

Ficure 1 : Method of
spotting QTLs in a F2
progeny with the help of
individual markers. M,
M’, M” are 3 unlinked mar-
ker loci. Indices 1 and 2
are for alleles. On the x-
axis, the number of times
allele 2 is present is shown
for the 3 genotypes ; a :
no difference between
means, b : difference bet-
ween means with additivi-
ty, ¢ : difference between
means with dominance :
the mean of the heterozy-
gotes equals that of one
of the homozygotes (figu-
re from DE VIENNE and
CAUSSE, 1998).

Recherche de QTL chez les espéces fourragéres pérennes

physique est importante, moins la densité de marqueurs sur le géno-
me a besoin d’étre importante pour identifier des marqueurs liés aux
genes impliqués. Pour étre sur que la corrélation entre deux locus
(déséquilibre de liaison) soit uniquement due a une liaison physique
et que cette liaison soit suffisamment importante, des populations
particulieres sont construites pour la cartographie de QTL (voir
JULEER et BARRE, article précédent). Chez les espéces fourragéres,
essentiellement allogames, on utilise des descendances F1 d’hétéro-
zygotes, F2 et backcross. Pour évaluer les caractéres, des répétitions
des génotypes ne peuvent étre obtenues que par multiplication végé-
tative. Les parents sont choisis en fonction de leur polymorphisme
pour les caractéres étudiés.

Une fois le type de population défini, il est nécessaire d’obtenir
des informations pour chaque individu sur chaque marqueur (géno-
typage) et sur chaque caractére quantitatif (phénotypage) pour faire
une recherche de QTL avec les méthodes biométriques adéquates. Il
existe deux grands types de méthodes pour rechercher les mar-
queurs corrélés aux caractéres quantitatifs : d'une part des
méthodes qui testent la relation entre le génotype pour chaque
marqueur et la valeur du caractére quantitatif (analyse de varian-
ce ou test de Student (figure 1) et régression linéaire multiple si on
prend en compte plusieurs marqueurs a la fois) et, d’autre part, des
méthodes qui testent la présence d'un QTL tout au long du géno-
me en se servant de l'information aux marqueurs flanquants
(interval mapping et multiple ou composite interval mapping en consi-
dérant plusieurs régions du génome a la fois). La comparaison de la
puissance de détection de QTL entre les deux types de méthodes
indique que celle basée sur marqueurs flanquants n’est guére supé-
rieure a la premiére (5%) pour des intervalles entre marqueurs infé-
rieurs a 20 ¢cM mais quau-dela l'avantage augmente rapidement.
Quelle que soit la méthode utilisée, de nombreuses analyses statis-
tiques sont nécessaires (par exemple des analyses de variance ou des
calculs de maximum de vraisemblance) et pour ce faire des logiciels
ont été développés. Chez les plantes fourrageres, le logiciel MapQTL
(vanN OOIJEN, 2004) est largement utilisé car c’est le seul pour l'instant
qui traite les marqueurs co-dominants dans des populations F1
entre plantes hétérozygotes diploides. Il travaille a la suite du logiciel
de cartographie JoinMap (vaN OOWEN et Voorrips, 2001). Ces deux
logiciels sont trés conviviaux mais sont payants. Cependant, pour les
espéces polyploides, aucun logiciel de recherche de QTL n’est actuel-
lement disponible. Dans ce cas, des analyses de variance sont réali-
sées pour chaque marqueur.
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Afin de mesurer l'effet d'un QTL, deux types de parameétres sont
utilisés :

- L'effet additif d’'un QTL correspond a une différence d’effet
entre les deux alléles parentaux et peut se calculer en divisant par
deux la différence des valeurs du caractére pour les homozygotes au
locus. De plus, selon la population utilisée, il est possible de calculer
un effet de dominance comme étant I'écart entre la moyenne des
hétérozygotes et la moyenne des deux classes homozygotes. Ces
effets peuvent étre exprimés en unités d’écarts types en les divisant
par l'écart type phénotypique de la population.

- La part de variance phénotypique expliquée par le QTL est
quantifiée par le R? qui est le rapport de la somme des carrés des
écarts liés au QTL a la somme des carrés des écarts totaux.

Recherche de QTL chez les
graminées fourrageres pérennes

Chez les graminées, les principaux résultats sont trouvés chez
le ray-grass anglais qui apparait comme étant I'espéce modéle des
graminées fourrageres pérennes. Quelques données existent pour le
ray-grass d’Italie et la fétuque des prés. Une revue sur les marqueurs
moléculaires et leurs utilisations chez les graminées fourragéres peut
étre trouvée dans FORSTER et al. (2004).

1. Chez les ray-grass

Des recherches de QTL ont été réalisées ou sont en cours de
réalisation par de nombreuses équipes dans le monde. Les organis-
mes “publics” impliqués sont : University of Hohenheim en
Allemagne, Institute of Grassland and Environmental Research en
Angleterre, Agriculture Victoria en Australie, Department of Plant
Genetics and Breeding, CLO-Gent en Belgique, Danish Institue of
Agricultural Research au Danemark, USDA National Forage Seed
Production Research Center aux Etats-Unis, Institut National de
Recherche Agronomique a Lusignan en France, Hokkaido National
Agricultural Research Center, National Institute of Livestock and
Grassland Science et Japan Grassland Farming and Forage Seed
Association au Japon, Lituanian Institute of Agriculture en Lituanie,
AgResearch Grasslands en Nouvelle-Zélande, Plant Research
International aux Pays-Bas et Swiss Federal Research Station of
Agroecology and Agriculture en Suisse. De nombreuses populations
de cartographie ont été utilisées selon les équipes et les caractéres
étudiés.

B QTL de tolérance a des stress biotiques

La rouille couronnée (Puccinia coronata f. sp. loli) est la maladie
foliaire provoquant le plus de dommages par une diminution de la
quantité et la qualité de I'herbe. A ce titre, c’est la maladie la plus
étudiée pour la recherche de QTL.
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Chez le ray-grass anglais, des recherches de QTL sont publiées
chez quatre populations :

- Une population F2 entre une plante d'une variété modérément
résistante (Perma) et une plante d'une variété sensible (Aurora) a été
notée pour la tolérance a la rouille couronnée en utilisant un isolat de
rouille et deux températures (10 et 25°C ; THOROGOOD et al., 2001). Cing
QTL ont été identifiés sur les groupes de liaison 2, 5 et 7. Leffet indivi-
duel des QTL varie de 3,3 a 13,4% de la variance phénotypique. Tous
les alléles de résistance proviennent de Perma. Les QTL identifiés a
10°C sont aussi des QTL a 25°C mais l'infection est moins importante
a 10°C qu'a 25°C. La méme population a été notée pour la tolérance a
deux isolats trés virulents et deux isolats peu virulents (RODERICK et al.,
2003). Des QTL différents ont été obtenus selon le type de virulence des
isolats. Face aux isolats peu virulents, peu de QTL ont été identifiés
et les alleles de résistance ne proviennent que de la plante la plus tolé-
rante ; face aux isolats trés virulents, ces alléles se révélent inefficaces.
Avec des isolats trés virulents, de nombreux QTL ont été identifiés et les
alleles de résistance proviennent des deux parents.

- Sur une population F1 entre un écotype du Maroc et une
plante de la variétés Aurora (NA6 x AU6), un seul QTL de résistance
a la rouille couronnée a été identifié sur le groupe de liaison 1 avec
des notations au champ a Hamilton (Victoria, Australie) (FORSTER et
al., 2004). Ce QTL explique 7,6% de la variance phénotypique.

- Sur une population F1 issue d'une plante résistante et d'une
plante sensible, trois QTL sur le groupe de liaison 1 et un QTL sur le
groupe de liaison 2 ont été identifiés (MuvLLE et al., 2003a).
Ensemble, ils expliquent 45% de la variation phénotypique (MUYLLE
et al., 2003b). Ces QTL ne sont présents que chez le parent résistant.

- Une population F1 issue de deux plantes de résistance inter-
médiaire a la rouille, une plante de la variété Vedette et une plante
de la variété Victorian, a été utilisée, avec un mélange de trois isolats
de rouille de provenances différentes, pour identifier un QTL a effet
majeur sur le groupe de liaison 2 (Dumspay et al., 2003). Ce QTL
explique 80% de la variance phénotypique en considérant les alléles
de Vedette et 26% en considérant les alleles de Victorian. Des indivi-
dus associant des alléles de résistance des deux parents sont apparus
complétement résistants.

Chez le ray-grass d’'Italie, une population F1 issue d'une plante
du cultivar résistant a la rouille (Yamaiku 130) et d'une plante du
cultivar sensible (Yamaiku 131) a été utilisée pour mettre en éviden-
ce un QTL a effet majeur sur le groupe de liaison 4. D’autres QTL
sont recherchés dans d’autres populations afin de les combiner dans
des variétés (FuJiMoRI et al., 2003).

Au travers de ces études sur la résistance a la rouille couron-
née, on peut se rendre compte de la complexité du déterminisme
génétique de ce caractere. Il implique a la fois des génes majeurs et
des génes a effet mineur et dépend des races de rouille. La recher-
che de QTL dans différentes plantes a 'aide de nombreuses races
de rouille devrait permettre d’'identifier des génes de résistance
et de les accumuler dans des variétés.
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Une recherche de QTL sur la résistance au Gray leaf spot
causé par le champignon Magnaporthe grisea a été réalisée sur
une population pseudo-F2 (MFA x MFB) entre la variété Manhattan
de ray-grass anglais et la variété Floregon de ray-grass dTtalie
(CurLEY et al., 2003). Au moins deux régions chromosomiques inter-
venant dans la résistance ont été identifiées.

Une étude sur les bases génétiques de la résistance a
Xanthomonas transluscens pv. graminis est en cours (FORSTER et
al., 2004).

B QTL de tolérance a des stress abiotiques

On trouve dans la littérature encore treés peu d'études sur les
QTL de tolérance a des stress abiotiques et seulement chez le ray-
grass anglais, bien que de nombreux travaux sur la tolérance a la
sécheresse et au froid soient réalisés sur des hybrides entre les ray-
grass et les fétuques (HUMPHREYs et al., 2003b).

La population F1 entre un écotype marocain et une plante de la
variété Aurora (NA6 x AU6) a été largement étudiée pour la tolérance
a la sécheresse a l'aide de caractéres sur le développement racinaire,
la photosynthese et la teneur en sucres solubles (FORSTER et al., 2004).
Les résultats n'ont pas encore été publiés de maniéere intégrale.

Une recherche de QTL de tolérance au froid a été réalisée sur
la population de la carte de référence (p150/112, voir JULIER et
BARRE, article précédent) a Sapporo au Japon (Yamapa et al., 2004).
Aucun QTL de tolérance au froid mesurée au champ n’a été détecté.
Un QTL lié a la tolérance au gel (mesure indirecte) a été identifié en
haut du groupe de liaison 4 et explique environ 10% de la variance
phénotypique.

Dans le cadre de la recherche de tolérances a une faible nutrition
azotée, une population entre une plante hétérozygote et un haploide
doublé a été étudiée pour l'efficience d'utilisation de I'azote
(DoLsTRA et al., 2003). Les auteurs ont identifiés cinq régions chromo-
somiques contenant des QTL impliqués dans l'efficience d'utilisation
de l'azote et ont commencé une sélection assistée par marqueurs.

B QTL de morphogenéese

Les premiers QTL identifiés chez les plantes fourragéres pérennes
concernent la phénologie du ray-grass anglais dans une population de
type (L. perenne x L multiflorum) x L. perenne (HAYWARD et al., 1994). Sur
une carte génétique faiblement saturée, neuf QTL impliqués dans la
phénologie ont été détectés dont trois QTL qui expliquent 40% de la
variance de la date d’émergence de I'épi et un QTL qui explique 80% de
la variance du nombre d'inflorescences produites 'année du semis.

Chez le ray-grass anglais, des QTL de morphogenése ont été
recherchés spécifiquement dans quatre populations :

- La population de la carte de référence (p150/112) a été étu-
diée pour de nombreux caractéres morphologiques tels que la hau-
teur de la plante, le nombre de talles, le port de la plante, le diamétre
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des tiges, la longueur et largeur des feuilles, le poids frais & maturité,
le nombre d’épillets par €pi, la longueur de I'épi, la date de montai-
son (YAMADA et al., 2004). De nombreux QTL ont été détectés sur I'en-
semble des groupes de liaison sauf le groupe de liaison 2. Des
co-localisations de QTL ont été notées pour de nombreux caractéres
corrélés entre eux.

- La population F2 (Aurora x Perma) a été mesurée pour la taille
de la plante, I'élongation foliaire et la vitesse de repousse. Des QTL
expliquant de 23 a 40% de la variance phénotypique ont été détectés
sur I'ensemble des groupes de liaison (HUMPHREYS et al., 2003a).

- La population F1 (NA6 x AU6) a été mesurée pour des carac-
téres morphologiques des parties aériennes et racinaires dans des
colonnes de sable (GUTHRIDGE et al., 2003). Sur le parent marocain
(NA6), 25 QTL ont été détectés, principalement sur les groupes de
liaison 2 et 7. Ils expliquent de 6,5 a 16,7% de la variance phénoty-
pique. Sur le parent de la variété Aurora (AU6), 22 QTL ont été iden-
tifiés, principalement sur les groupes de liaison 1 et 7. Ils expliquent
de 6,2 a 22% de la variance phénotypique.

- La longueur de limbe a été étudiée dans une population F1
entre une plante a feuilles longues et une plante a feuilles courtes
issue du troisiéme cycle d'une sélection divergente pour la longueur
de limbe (BARRrE et al., 2002). Trois QTL majeurs expliquent 50% des
variations observées.

- Les besoins en vernalisation ont été mesurés sur une popula-
tion F2 entre la variété italienne Veyo et I'écotype danois Falster
(JENSEN et al., 2005). Cing QTL ont été identifiés sur les groupes de
liaison 2, 4, 6 et 7. Le QTL sur le groupe de liaison 4 explique 28%
de la variance phénotypique et co-localise avec le gene VRN1 du blé.

Chez le ray-grass d’'Italie, des QTL de résistance a la verse ont
été recherchés dans une population F1 entre une plante de la varié-
té résistante Nioudachi et une plante de la variété sensible
Nigatawase (INOUE et al., 2004). En plus d’'une notation de la résis-
tance a la verse, des caractéres quantitatifs pouvant expliquer la
résistance comme la date de montaison, la hauteur de la plante, le
nombre de talles, le poids, le diamétre, la force et la résistance a une
poussée de la tige ont été mesurés. Une trentaine de QTL pour les
caractéres quantitatifs ont été identifiés chez les deux parents.

La population pseudo-F2 (MFA x MFB) entre ray-grass anglais et
ray-grass dltalie a été étudiée pour la phénologie (WARNKE et al.,
2003). Une région chromosomique associée aux besoins photopério-
diques a été détectée sur le groupe de liaison 4 et deux QTL de besoins
en vernalisation ont été détectés sur les groupes de liaison 2 et 7.

B QTL de valeur alimentaire

Les recherches de QTL de la valeur nutritive concernent essen-
tiellement trois populations de ray-grass anglais :

- La population de la carte de référence (p150/112) a été étudiée
en utilisant la spectrométrie en proche infrarouge pour mesurer les
teneurs en matiére séche, en parois, en sucres solubles et en protéines,
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et la digestibilité de la matiére seéche in vivo. Des interactions impor-
tantes génotype x environnement ont été notées sur deux années de
mesure et aucun QTL stable n’a été identifié (FORSTER et al., 2004 ;
CocaN et al., 2005). Par année, un QTL par caractére a été détecté
sauf pour la matiére séche ou trois QTL ont été détectés. Les QTL
expliquent de 9,2 a 21,2% de la variance phénotypique. Des co-loca-
lisations de QTL de différents caractéres ont été notées sur les grou-
pes de liaison 3 et 7, et pour une moindre mesure 5.

- La population F2 (Aurora x Perma) a été mesurée pour les
teneurs en sucres solubles, en parois et en protéines (HUMPHREYS et
al.,, 2003a). Des QTL ont été identifiés sur quatre groupes de liaison
et ils expliquent individuellement de 20 a 25% de la variance phéno-
typique. Cette population impliquant un génotype de la variété
Aurora, particuliéerement riche en sucres solubles, est utilisée pour
mieux comprendre les relations entre croissance (pousse et repous-
se) et stockage de réserves glucidiques solubles (fructanes).

- La population F1 (NA6 x AU6) a été mesurée pour la teneur en
sucres solubles des gaines (FORSTER et al., 2004). Aucun QTL n’a été
détecté sur le parent marocain (NA6) et trois QTL ont été détectés sur
le parent de la variété Aurora sur les groupes de liaison 1, 2 et 3. Ces
QTL expliquent individuellement de 7 a 7,5% de la variance phéno-

typique.

2. Chez la fétuque des prés

Des recherches de QTL ont été réalisées par I'équipe de Odd
Arne Rogneli, de I'Université d’agriculture de Norvége, sur une popu-
lation F1 issue du croisement d’'une plante d'une variété norvégien-
ne et d'une plante d'une variété yougoslave. Les caractéres étudiés
sont de trois types : la production grainiére, la valeur alimentaire et
la tolérance a des stress abiotiques.

En ce qui concerne la production grainiére (Fanc, 2003), 57
QTL ont été trouvés pour 10 caractéres mesurés : 6 pour la hauteur
de la plante, 9 pour la date de montaison, 10 pour le poids de grai-
nes par plante, 4 pour le nombre de talles fertiles, 7 pour le poids de
1 000 graines, 3 pour la longueur de la panicule, 4 pour le poids des
graines par panicule, 6 pour la fertilité des panicules, 3 pour la lon-
gueur de la feuille culminaire et 5 pour la largeur de la feuille culmi-
naire. La variation expliquée par les QTL pris individuellement varie
de 5% a 58,5% de la variance phénotypique.

En ce qui concerne la valeur alimentaire (FORSTER et al., 2004),
la spectrométrie en proche infrarouge a été utilisée pour prédire des
caractéres comme les teneurs en parois cellulaires, sucres solubles,
protéines, phosphore, magnésium, calcium et potassium. 58 QTL ont
été trouvés dont les principaux se situent sur les groupes de liaison
3,4,5et6.

En ce qui concerne la tolérance aux stress abiotiques (ALw,
2001), la tolérance au gel, la survie au champ apres l'hiver et la tolé-
rance a la sécheresse ont été étudiés. Deux QTL majeurs ont été
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trouvés pour la tolérance au gel sur les groupes de liaison 4 et 5. Ils
expliquent, respectivement, 8,4% et 29,5% de la variance phénoty-
pique. Quatre QTL ont été détectés pour la survie au champ apres
I'hiver sur les groupes de liaison 1, 2, 5 et 6. Ils expliquent, respecti-
vement, 10,4%, 19,7%, 12,3% et 14,9% de la variance phénotypique.
Un seul QTL ayant un faible effet a été détecté pour la tolérance a la
sécheresse.

Recherche de QTL chez les
Iégumineuses fourrageéres
pérennes

Chez les légumineuses, le déficit en publications est encore
plus frappant que chez les graminées et des résultats sont trouvés
essentiellement dans le genre Medicago.

Parmi les stress abiotiques, la résistance a I'hiver, a 1’alumi-
nium et a la sécheresse a été étudiée chez la luzerne. La résistance
a T'hiver et deux de ses composantes (la résistance au gel et la crois-
sance automnale) ont été étudiées dans deux populations en back-
cross issues des deux mémes parents, I'un résistant au froid et
dormant, I'autre sensible et non dormant (BROUWER et al., 2000). Des
QTL expliquant au total plus de 30% de la variation ont été obtenus.
De facon similaire, la résistance a I'hiver et au gel, la composition en
métabolites connus pour étre impliqués dans la résistance au froid
et la croissance automnale ont été étudiés dans un croisement F1
entre une plante de la sous-espéce sativa (non dormante, sensible au
froid) et une plante de la sous-espéce falcata (dormante, résistante
au froid). De nombreux QTL ont été identifiés sur différents chromo-
somes expliquant chacun de 3,6 a 11% de la variation phénotypique
(ALARCON-ZUNIGA et al., 2004). Les cartes de ces deux publications n’é-
tant pas ancrées avec la carte de référence de M. sativa diploide (KaLo
et al., 2000), il est difficile de comparer les positions des QTL. La
résistance a I'aluminium du sol a été étudiée dans trois populations
de backcross dans des populations diploides (SLEDGE et al., 2002).
Deux QTL majeurs ont été identifiés et peuvent étre utilisés pour
créer des variétés améliorées. La résistance a la sécheresse est en
cours d’é¢tude dans une population en backcross chez la luzerne
tétraploide (SLEDGE et al., 2004).

L’identification de QTL de résistance a des maladies n’a pas
fait 'objet de publication sur la luzerne ni sur M. truncatula. Les
descriptions de tests de matériel génétique ont été effectuées aux
Etats-Unis (O’'NEILL et al., 2003 ; SamMAC et al., 2002) et en France (non
publié). Les travaux ont certainement progressé dans certaines équi-
pes qui préférent ne pas publier les résultats obtenus, de facon a
conserver l'exclusivité des marqueurs liés a des résistances pour la
sélection. Cependant, des marqueurs liés a la résistance au mildiou
ont été identifiés mais non cartographiés (OBERT et al., 2000). Chez
la gesse, deux QTL de résistance a Mycosphaerella pinodes ont été
décrits (SkiBa et al., 2004).

Les caractéres de la morphogenése ont été analysés chez la
luzerne tétraploide (JULIER et al., 2002a) et chez M. truncatula

Fourrages (2005) 183, 405-418 413



P. Barre et B. Julier

(JULIER et al., 2002b). Chez la luzerne, des QTL sont trouvés sur tous
les chromosomes, alors que chez M. truncatula, dans le croisement
étudié, un QTL majeur a été identifié sur le chromosome 7 pour la
date de floraison et la longueur des tiges. D’autres QTL ont été loca-
lisés sur le chromosome 2 (longueur des tiges) et le chromosome 5
(diametre des tiges) (non publi€). Des QTL de rendement en fourrage
ont été annoncés mais non décrits précisément (RoBiNs et al., 2003).
De plus, des marqueurs liés a une mutation développementale chez
la luzerne tétraploide ont été isolés (BROUWER et OsBORN, 1997). Chez
le tréfle blanc, un marqueur lié a la présence de rhizomes a été iden-
tifi¢ dans un croisement entre T. ambiguum et T. repens, sans déve-
lopper une carte génétique (ABBERTON et al., 2003).

Des marqueurs impliqués dans des caractéres liés a la repro-
duction sexuée ont été identifiés. En particulier, la production de
gametes diploides (non réduits) chez la luzerne diploide (BArRcAcCIA et
al., 2000 et 2003 ; TavoLETTI et al., 2000) a été cartographiée.

Enfin, un marqueur RAPD li¢ a l'aptitude a I'embryogenése
somatique a été identifié (Yu et PauLs, 1993).

Les études sont donc restreintes chez les légumineuses, proba-
blement pour deux raisons :

- les cartes génétiques sont récentes, en particulier a cause de
la polyploidie des deux especes les plus cultivées, la luzerne et le tre-
fle blanc ;

- les efforts menés sur les légumineuses modeles ont plus porté
sur la génomique ou le séquencage que sur la génétique, et initiale-
ment surtout sur la symbiose. Il est fort probable que des résultats
soient prochainement publiés sur M. truncatula, espéce pour laquel-
le des inventaires de diversité génétique ont été réalisés, des popula-
tions de cartographie obtenues, et ou la recherche de QTL sera
particuliérement précise du fait de la génétique de 'espéce (diploide,
autogame).

Conclusion

Que ce soit chez les graminées ou les légumineuses fourrageres
pérennes, les outils nécessaires a la cartographie de QTL ne sont
disponibles que depuis trés peu de temps. Ceci vient de la complexi-
té des espéces fourragéres au niveau génétique, que ce soit 'hétéro-
zygotie ou la polyploidie.

Ceci explique, en partie, le faible nombre d’études publiées
dans des revues sur lidentification de QTL. Une autre explication
vient du fait que certaines études ont été réalisées avec des fonds pri-
vés et ne sont pas publiées. En tout cas, on peut s’attendre a ce que
soient publiés, dans les années & venir, un grand nombre d’arti-
cles sur l'identification de QTL chez les espéces fourragéres
pérennes.

Pour les caractéres quantitatifs, des QTL en nombre plus ou
moins important ont été identifiés pour chaque population étu-
diée. Ces QTL peuvent étre ou non différents selon les populations.

414 Fourrages (2005) 183, 405-418



Recherche de QTL chez les espéces fourragéres pérennes

Il est important de pouvoir comparer les cartes génétiques entre elles
afin d'identifier les régions différentes potentiellement intéressantes
pour un caractére. Ensuite, a I'aide de marqueurs, il est possible de
cumuler dans une variété les différents alléles favorables pour
chaque région. Cette stratégie peut étre étendue entre espéces proches,
par exemple entre la fétuque des prés et le ray-grass anglais. De plus,
il est possible d'utiliser les nombreuses données obtenues chez les plan-
tes modéles comme Medicago truncatula et le riz. Une stratégie envisa-
geable pour les espéces fourrageres a génome complexe ou peu étudié
est d'identifier les génes chez des espéces modeles puis de rechercher
dans I'espéce cultivée les relations entre le polymorphisme de ces genes
et le polymorphisme phénotypique.

L'utilisation des QTL en sélection pose un certain nombre de
problémes :

- Si les marqueurs sont éloignés des genes, des recombinaisons
entre le marqueur et le géne sont possibles. La sélection pour un alle-
le au marqueur risque de ne pas “entrainer” l'alléle favorable au
géne.

- Seuls deux génotypes parentaux sont analysés par étude. On
peut avoir au maximum quatre alléles différents, ce qui limite la
variabilité étudiée.

- 11 faut introduire les alléles favorables dans un grand nombre
de plantes pour créer une variété améliorée, ce qui nécessite une
sélection assistée par marqueurs pour augmenter la fréquence des
plantes portant les alléles favorables.

- Le cout du marquage reste élevé et doit étre comparé au cott
des mesures phénotypiques.

Pour palier a ces problémes, il peut étre judicieux de recher-
cher les génes impliqués dans les variations phénotypiques (et
non de se limiter a des marqueurs associés a des caractéres) et
d’étudier leur polymorphisme en relation avec le polymorphisme
phénotypique. Ce sont ensuite les alleles favorables des génes qui
seront introduits dans les variétés. Actuellement, des sélections
utilisant des marqueurs moléculaires et/ou des génes sont en
cours. Ces études devraient nous donner des informations concreétes
sur l'intérét de l'utilisation de marqueurs pour la sélection des plan-
tes fourrageres pérennes.

Intervention présentée aux Journées de 'A.F.P.F.,
“Génétique et prairies”,
les 15 et 16 mars 2005.
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SUMMARY

The detection of QTLs in the perennial forage species of
temperate countries

For some fifteen years, it has been possible, thanks to the deve-
lopment of a large number of markers, especially molecular markers,
to locate on the genome the QTLs responsible for the variations of a
given quantitative character. The variation observed at the level of a
population can thus be partitioned among variations due to individual
loci. The utilization of the QTLs in a breeding programme in order to
accumulate favourable alleles at various loci can then be contempla-
ted. This paper gives the list of all results presently available regarding
the detection of QTLs in perennial forage plants. These are only now
beginning to be published, since the genetics of forage species is com-
plex (heterozygosity and polyploidy) and the financial investments are
relatively limited, while the results of many works undertaken by priva-
te groups remain unpublished.

The characters studied relate to resistance or tolerance to biotic
stress (fungal or bacterial diseases), abiotic stress (cold, drought,
short nitrogen supply), morphogenetic features (leaf and stem growth,
branching, tillering, output, phenology), and nutritional ones (digestibi-
lity, soluble carbohydrate content, protein content). For all the quanti-
tative characters studied in one or several mapped populations, QTLs
have been identified, in smaller or larger numbers, and with more or
less important effects. The utilization of these QTLs in the breeding
programmes of perennial forage species remains to be studied.
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