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Résumé

Les événements climatiques des derniéres années interpellent sur les moyens pour securiser la production
fourragere face a la sécheresse, en particulier le réle de I’ amélioration génétique.

L es espéces majeures que sont le mali's et les graminées pérennes des prairies semeées illustrent qu’il n'y a pas
de spécificités a I’'amélioration de la tolérance a la sécheresse mais que ¢ est la biologie des espéces qui reste
déterminante, en termes de stratégie, des réponses susceptibles d'ére apportées par la génétique. Chez le mals,
la sdection conventionnelle, appuyée par les outils de la génomique, permet d' étre confiant sur les marges de
progrés et I’ efficacité de I’améioration, quitte & ce que I’ idéotype des nouvelles variétés soit en partie remodelé
et/ou que la hiérarchie des objectifs de séection soit réexaminée globalement. A I'inverse, le saut de |’ espece
reste le premier levier, e sans doute pour longtemps encore, pour améiorer la tolérance a la sécheresse des
prairies semées. La aussi, c’'est une nouvelle orientation des objectifs de la séection, espece par espéce, qui
devrait en découler s'il fallait préconiser par exemple de substituer fé&uque élevée ou dactyle aux ray-grass. La
place du sorgho dans le cadre d'une production fourragere de stock contrainte en irrigation n'est pas forcément
évidente ; dle sinscrit dans une réflexion damélioration sappuyant sur le potentiel généique du mais en
conditions seches, encore peu évalué en France. L’ hybridation interspécifique est toujours un moyen de réponse
a relativement court terme mais qui déplace les questions d amélioration sur des points spécifiques et sans
nécessairement de rapports directs avec la tolérance a la sécheresseelle-méme : productivité semenciére,
stabilisation de Festulolium tétraploides chez les graminées, transfert de caractéres d intéré, effet des génes,
dans le cas de croisements mais X teosinte. La transformation génétique apparait enfin comme une aternative,
notamment & |’ hybridation interspécifique, mais certainement de fagon plus réaliste chez le mais que chez les
graminées pérennes.

Il et prévisible qu'en sortant des schémas classiques recourant a la variabilité génétique intraspécifique,
I'efficacité de I'amélioration ait a passer par I'identification de plus en plus précise des processus physiologiques
delatolérance mise en jeu au cas par cas, & de leur contréle génétique.
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1. Introduction

Les exposés présentés dans le cadre de ces Journées ont souligné & diverses reprises les
caractéristiques de la productivité fourragére soumise a la sécheresse :

- l'aspect a la fois tres général et global des effets du déficit hydrique en tant que stress abiotique
sur le phénotype des plantes ;

- la complexité, en revanche, des processus physiologiques sous-jacents, notamment pour en
déméler les relations de cause a effet ;

- I'antagonisme étroit entre la productivité et les mécanismes que tendent & déployer naturellement
les plantes pour résister au stress hydrique.

La production fourragére dépend non seulement des données biologiques intrinseques des
especes mais interagit aussi avec les multiples aspects techniques et économiques de la filiere. Dans
ce contexte, I'amélioration génétique n'est qu'un élément d'une réflexion globale qu'il convient de
mener en termes de stratégie et d'optimisation. A cet effet, il est nécessaire d'organiser la réflexion au
plan de I'amélioration génétique autour de deux points essentiels :

- Intensité du stress : suivant que la sécheresse sera faible (aléatoire) ou forte (réguliere), ou que
l'irrigation sera plus ou moins soumise a des restrictions, les stratégies d'amélioration ne pourront étre
les mémes ni engager les mémes échéances.

- Biologie des espéces cibles, notamment quand elle peut étre aussi contrastée qu'entre
graminées annuelles & métabolisme C4 (mais, sorgho) et graminées pérennes utilisées pour les
prairies temporaires ; sous cet aspect, il est intéressant aussi d'examiner en quoi la génomique et les
biotechnologies en général sont susceptibles de renouveler les stratégies d'amélioration.

2. Déficit hydrique modéré :
les ressources de la variabilité génétique intraspécifique

Sous ces conditions, la survie de la culture fourragére n'est jamais engagée, aussi bien pour les
especes annuelles que pérennes, et le déficit hydrique ne se traduit que par une perte de productivité
comme dans le cas des autres stress, abiotiques (fertilisation) ou biotiques (ravageurs et
pathogenes). Du point de vue de l'amélioration, l'approche de la génétique quantitative reste
pertinente au sens ou de nombreux genes a faible effet étant impliqués, il n'est pas forcément
nécessaire de les identifier précisément. La variabilité génétigue au sein des espéces cibles est
jugée suffisante pour que les méthodes de sélection conventionnelles restent opérationnelles
par une lente accumulation "en aveugle" des génes favorables a la productivité. Deux
conditions restent néanmoins impératives :

2.1. Disposer d'une variabilité génétique suffisante

Il est nécessaire en effet de partir de croisements ou un (ou des) géniteurs apportent une tolérance
avérée méme si le mécanisme physiologique n'en est pas parfaitement identifié. L'existence de
"ressources génétiques" bien caractérisées est alors indispensable et introduit une différence
fondamentale entre mais et graminées pérennes ; chez le mais, une organisation des collections en
lignées consanguines homogenes facilite autant I'évaluation de la tolérance de géniteurs potentiels
que leur maintien et leur disponibilité pour des croisements. Chez les secondes, une organisation en
populations et/ou variétés synthétigues ne permet pratiquement jamais ce choix. En revanche,
I'existence d'écotypes chez les graminées pérennes permet de recourir & une variabilité
génétique spontanée d'origine adaptative. Les mécanismes de tolérance par évitement sont
ainsi souvent privilégiés : précocité de floraison, dormance estivale des populations
meéditerranéennes par exemple. La méthode atteint cependant ses limites quand des caractéres
défavorables sont étroitement corrélés a la tolérance a la sécheresse : sensibilité au froid,
remontaison, tendance a I'annualité, faible productivité... Sans remettre en cause une démarche de
sélection conventionnelle, prendre en compte la tolérance a la sécheresse peut amener ainsi a
réviser la hiérarchie des objectifs de sélection, a revoir par exemple la pondération des différents
traits dans un index de sélection multicaractéres.
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Le recul dont on dispose sur le progrés génétique par sélection conventionnelle permet d'évaluer
la part de I'amélioration des phénomeénes de tolérance dans l'augmentation de la productivité. Chez
les graminées pérennes ou l'augmentation du rendement annuel reste toujours sujette a discussion
(TABEL ET ALLERIT, 2005), c'est souvent sur les rendements d'été et d'automne que le progrées
génétique a été le plus significatif méme si, dans I'absolu, I'augmentation n'a guére dépassé
0,5a 1t MS/ha depuis les débuts de la création variétale. Chez le mais, on montre aussi, mais de
facon bien plus nette, qu'une part de l'augmentation de la productivité des hybrides modernes a été
obtenue par une amélioration de la tolérance a la sécheresse, tous mécanismes confondus, et non a
ses dépens.

2.2. Disposer de réseaux d'expérimentation multilocaux

C'est en effet par un "screening" statistique, aussi bien entre années qu'entre lieux, que les effets
du déficit hydrique sur la productivité peuvent étre évalués et que des génotypes "élites" peuvent étre
sélectionnés au travers d'analyses classiques de l'interaction génotype x milieu. La caractérisation
entre lieux de génotypes-témoins par quelques critéres physiologiques simples (potentiel hydrique de
base, indice de nutrition azotée...) peut aider & interpréter ces interactions en termes de tolérance a
la sécheresse et rendre plus efficace la sélection. Néanmoins, la démarche expérimentale reste
lourde et a renouveler constamment au rythme de la production de nouveaux croisements. Alléger la
sélection conventionnelle tout en augmentant son efficacité sont les justifications du
développement des biotechnologies en amélioration des plantes. Leur impact dans le cadre de
la tolérance a la sécheresse est brievement décrit ci-aprés dans deux grands
domaines d'applications.

2.3. La sélection assistée par marqueurs (SAM)

Le principe est de baser le choix de géniteurs non pas seulement sur le résultat d'essais, aussi
bien conduits soient-ils, mais sur la présence de marqueurs moléculaires parmi lesquels on a
préalablement établi une relation étroite avec le caractére agronomique qu'on cherche a accroitre.
Pour cela, on procéde en trois étapes :

- un croisement entre deux géniteurs les plus contrastés possible pour le caractere est réalisé ;

- les descendants du croisement sont ensuite évalués individuellement en essai, en méme temps
gu'ils sont décrits ("génotypés") pour plusieurs centaines de marqueurs moléculaires répartis le plus
régulierement possible le long des chromosomes ;

- enfin, on recherche des associations statistiques entre la présence des marqueurs, un a un, et la
valeur du caractere ; on identifie ainsi des secteurs chromosomiques (ou QTLs, pour Quantitative
Trait Loci) susceptibles de contenir un ou plusieurs genes contrélant directement |'expression du
caractéere. En s'approchant ainsi le plus prés possible des génes, méme si ceux-ci restent non
identifiés, les QTLs présentent un caractére indiscutablement opérationnel pour la sélection et
susceptible d'améliorer son efficacité. Disposer de marqueurs moléculaires flanquant des QTLs
permet en effet de valider le choix d'individus sur leur valeur en essai mais dont une part résulte
toujours d'effets aléatoires du milieu.

Une approche originale dans le cadre de la tolérance a la sécheresse a été réalisée par TARDIEU
et al. (2005) chez le mais. Dans cette expérience, ce n'est pas tant la valeur moyenne du caractére
qui a été associée aux marqueurs que sa reponse lorsque les variables d'état du milieu changent.
Ainsi, des QTLs de réponse de la vitesse d'élongation foliaire a trois variables de stress hydrique
(température du méristéme, déficit de pression de vapeur atmosphérique et potentiel hydrique de
base) ont pu étre mis en évidence, simultanément en conditions de champ et de serre. Des idéotypes
de mais peuvent étre ainsi définis pour diverses combinaisons de niveau des trois variables, c'est-a-
dire d'intensité du stress hydrique, et faire I'objet de sélection par SAM.

Dans son principe, la stratégie QTL-SAM est directement transposable aux graminées pérennes
mais se heurte a de nombreuses difficultés de différentes natures ; le retard pris dans le
développement de marqueurs moléculaires chez ces especes fait que I|'étape de cartographie
génétique de marqueurs moléculaires n'est encore qu'imparfaitement accomplie. Surtout, le fait de ne
pas pouvoir disposer de lignées recombinantes comme chez le mais handicape considérablement
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I'identification de QTLs et l'estimation de leurs effets sous différentes conditions de milieu.
L'alternative a consisté a utiliser des populations pseudo-F2 ou -backcross chez les pérennes mais
ou jusqu'a quatre alleles par locus peuvent étre en ségrégation contre deux seulement pour des
lignées recombinantes. De plus, chaque génotype ne peut étre représenté que par une plante unique
et non un ensemble de plantes comme c'est le cas pour une lignée de mais. Méme si le clonage, aisé
chez les graminées pérennes, améliore l'estimation des effets des alléles, celui-ci conduit dans la
pratique a des dispositifs de pépiniere de plantes isolées, c'est-a-dire loin des conditions de stress
hydrique propres aux peuplements denses. En I'état actuel, des données non publiées ont montré
des QTLs de survie racinaire localisés sur le groupe de liaison 5 chez le ray-grass anglais ; des QTLs
de caractéeres de floraison/remontaison sur le groupe de liaison 1 ont été aussi associés a une
meilleure tolérance au déficit hydrique a partir de croisements ray-grass x fétuque.

2.4. La transformation génétique

Dans le domaine des biotechnologies, la transformation génétique rompt plus nettement avec la
sélection conventionnelle que l'utilisation de la SAM. En effet, les étapes de sélection phénotypique
sont court-circuitées au profit de l'introduction de genes dont la fonction est déja avérée. L'enjeu
consiste plus a préciser l'effet de la transformation sur le phénotype du caractére-cible (génétique
inverse). La transformation génétique comporte nécessairement une étape de régénération in vitro, le
plus souvent aprés bombardement de cals cellulaires a l'aide de particules imprégnées de I'ADN du
géne, mais qui est bien maitrisée désormais chez le mais et au moins le ray-grass anglais et la
fétugue élevée pour les especes de graminées pérennes. En fait, la difficulté réside plus dans
l'identification du ou des genes a transférer, ce qui implique de bien connaitre le contrble génétique
d'au moins un mécanisme physiologique essentiel de tolérance. Cela explique que la démarche
reléeve encore de compromis entre faisabilité et a priori fonctionnels. Ainsi, des travaux visent a
introduire des génes sur exprimant la production d'anti-oxydants pour éliminer les radicaux libres
issus du stress hydrique (et thermique) mais sans savoir précisément l'efficacité du mécanisme sur la
tolérance.

A titre d'exemple également, un effet de tolérance a été obtenu chez la tomate par surexpression

d'un géne codant pour I'enzyme (H*-PyroPhosphatase) qui augmente le transport des auxines dans
la plante (PARK et al., 2005). Bien que l'effet du géne ait été mis en évidence chez A. thaliana, la
surexpression du (méme) géne présent chez la tomate induit une croissance racinaire plus
importante se traduisant par une meilleure tolérance (par évitement dans le cas présent) lors
d'épisodes de stress hydrique. Chez A. thaliana, on observe inversement une situation assez
révélatrice des difficultés posées par la transformation ; il est possible de modifier considérablement
I'expression d'un gene (SDD1) codant pour la densité et la distribution des stomates, de 40 a 300%
par rapport au type sauvage ; on note cependant une exacte compensation entre temps d'ouverture
des stomates et leur densité de sorte que taux d'assimilation du CO2 et conductance stomatique
restent inchangés (BUssIs et al., 2006). Ainsi, un géne contrblant une composante physiologique
majeure des mouvements d'eau dans la plante, I'ouverture des stomates, n'induit pas nécessairement
un effet phénotypique massif sur le comportement au stress hydrique. De plus, les auteurs révélent
une interaction complexe de l'effet du gene avec l'intensité de la lumiére. Si celle-ci augmente, et
méme en conditions de pression partielle de CO2 élevées, la photosynthese finit par étre altérée chez
le mutant a faible densité stomatique. A I'évidence, le géne modifie aussi le parenchyme foliaire dans
ses caractéristiques de diffusion latérale du CO2.

Devant les difficultés a comprendre I'ensemble d'un processus de tolérance au stress hydrique et a
en maitriser la variabilité génétique, I'empirisme peut rester une démarche, en particulier chez les
espéces pérennes ou les connaissances sont encore peu avancées. Dans la mesure ou la
régénération est maitrisée et ou le transgéene présente un effet massif sur la croissance et/ou
le développement de la plante, I'impact sur la tolérance a la sécheresse peut étre évalué méme
si cela ne constitue pas I'objectif primaire de la transformation. Chez le ray-grass anglais, la
répression de la floraison a l'aide du géne terminal flowerl (JENSEN et al., 2004), initialement
entreprise pour limiter les flux de transgéne vers les populations spontanées, serait un excellent
modéle, malheureusement non public pour l'instant, pour tester le r6le de la floraison sur la sensibilité
au déficit hydrique via le développement racinaire.
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3. Déficit hydrique élevé : la question du choix de l'espéce

Sous ce titre, le déficit hydrique apparait comme la contrainte abiotique majeure, réguliére dans sa
fréquence, élevée et prolongée dans son intensité et sa durée, et qui ne peut étre palliée par des
interventions extérieures comme lirrigation. Le risque d'une productivité nulle devient élevé ; s'y
ajoute chez les especes pérennes celui d'avoir a réinstaller des prairies profondément dégradées
aprés I'épisode de sécheresse. La culture habituelle peut étre remise en cause en concluant
implicitement que la variabilité génétique disponible chez I'espéce ne permet pas de répondre a court
terme a la contrainte. Se pose alors la question de définir quelle espéce substituer, schématiquement,
au mais et au ray-grass anglais dans les systemes fourragers intensifs. Le choix d'espéce n'est pas a
proprement parler une stratégie d'amélioration au sens ou c'est la variabilité génétique au sein des
especes qui est exploitée par sélection. Cependant, le remplacement d'une espéce par une autre
pose des questions d'amélioration tres directes sur le potentiel génétique que I'on pourra
exploiter chez I'espece remplagante, en particulier celle de retrouver un niveau proche de celui
de l'espéce remplacée pour tous les autres caractéres non directement affectés par la
sécheresse comme la résistance aux pathogénes ou la valeur alimentaire.

Vis-a-vis du remplacement mais/sorgho, celui d'une espéce de graminée par une autre est pergu
comme moins radical en prairies temporaires tant I'usage a répandu les mélanges d'espéces de
graminées et/ou légumineuses. De fait, il est relativement admis que les limites de la variabilité
génétique intraspécifique sont vite atteintes chez les espéces fourrageres et que la seule solution
"génétique” est d'en changer au profit d'une espece réputée tolérante. Dactyle et fétuque élevée, par
des mécanismes différents, sont sans doute les espéces candidates les plus intéressantes au
remplacement du ray-grass anglais, apres en avoir épuisé les solutions de la précocité d'épiaison. Ce
constat n'irait pas sans modifier profondément les criteres de sélection actuels chez des espéces
dont les perspectives de progrés peuvent étre trés variables suivant les caractéres. Renoncer au ray-
grass serait sans doute perdre de facon irrémédiable les avantages propres a cette espece en vitesse
d'installation, caractére pour lequel dactyle et fétuqgue ne montrent pas de variabilité génétique
significative. Ce serait également perdre en vitesse d'ingestion au paturage et en digestibilité.

Si le changement d'especes s'accompagne aussi d'une évolution des usages (foin, stock sur
pied...), il est prévisible que la qualité devienne un objectif plus nettement affiché de I'amélioration
des graminées pérennes. Le rapport aux biotechnologies pourrait s'en trouver également modifié vis-
a-vis des méthodes de sélection conventionnelles ; il pourrait étre justifié, par exemple, d'investir plus
systématiguement dans les stratégies de transformation dont certaines ont déja fait leur preuve,
notamment chez la fétugue élevée par répression de génes de la voie de biosynthése des lignines
(CHEN et al.,, 2004, CHEN et al., 2003). L'apport des espéces-modéles aux graminées pérennes
pourrait étre exemplaire sous ce rapport ; rechercher, par génétique d'association par exemple, si des
formes alléliques de génes-candidats de digestibilité isolés chez le mais sont susceptibles aussi de
modifier significativement la valeur alimentaire des espéces pérennes (MURIGNEUX et al., 2006).

En dernier recours, la diversité au sein des graminées est telle que l'usage d'espéces non
cultivées en Europe, ou déclarées inadaptées dans le contexte de la Révolution Fourragére des
années 50, pourrait étre reconsidéré : espéeces indigenes mais écartées en raison d'une productivité
récoltable insuffisante en conditions intensives ; graminées annuelles ou pérennes en C4 de la
transition tempéré/tropical utilisées par exemple aux USA (Paspalum, Pennisetum, Panicum sp. ...)
avec, comme alternative, I'ensilage de céréales immatures. Si le potentiel de diversification spécifique
ne fait pas de doute, une contrainte restera de garantir une production de semences au moins aussi
performante, en qualité et en colt, que chez les especes actuelles dont les itinéraires techniques sont
maintenant tres bien maitrisés.

4. Le compromis de I'hybridation interspécifique

Par rapport aux situations précédentes un peu extrémes, la voie de I'hybridation interspécifique est
une alternative intéressante sous deux aspects :

- recours a une variabilité génétique élargie (nouveaux genes et/ou a effets plus forts) mais
d’origine naturelle, et sans perdre tous les acquis de I'amélioration de I'espéce cible comme le mais
ou le ray-grass en général ;
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- besoin réduit de connaissances sur le contréle génétique des mécanismes de tolérance dans la
mesure ou les especes parentales sont contrastées pour le caractere d'intérét et ou celui-ci fait
preuve d'un contrble génétique approximativement additif dans les générations d'hybrides.

En revanche, le développement d'hybrides interspécifiques souléve d'autres contraintes, parfois
antagonistes :

- compatibilité / interfertilité élevée des especes parentales, dans I'optique de réaliser, a terme, une
production de semences commerciales viable économiquement ;

- contréle strict de l'appariement entre chromosomes homéologues ou, au contraire, faible
limitation a la recombinaison interspécifique, ceci déterminant directement la stratégie d'amélioration
optimale : stabilisation des deux génomes parentaux chez un hybride de phénotype intermédiaire
(amphiploidisation) ; transfert ciblé d'un caractére unique, depuis une espéce (donneuse) vers une
espece receveuse jugée déficiente (introgression) ;

- nature du contr6le génétique du caractére : plus celle-ci sera complexe (nombreux génes, fortes
relations épistatiques et/ou physiologiques), plus I'amphiploidisation sera recommandée, quitte a ce
que le caractére d'intérét mais aussi tous ceux qui lui sont associés restent & un niveau inférieur a
celui du meilleur parent ; a l'inverse, l'introgression se justifiera d’autant plus que le caractere est
contrélé par un seul géne a effet marqué (géne majeur).

L’existence de complexes d’especes apparentées, de couplages entre formes spontanées et
cultivées, devient alors un atout pour expérimenter I'hybridation interspécifique et en particulier au
sein de la famille des graminées trés richement structurée sur ce plan.

4.1. Modeéle Mais x Téosinte

Chez le mais, le potentiel de l'hybridation interspécifique a surtout été exploré au travers de
croisements avec les 6 sous espéces de teosinte (Zea mays ssp.). Deux formes annuelles, Z. m.
mexicana et Z. m. parviglumis, et une forme pérenne, Z. m diploperennis, sont particulierement
intéressantes. Les hybrides directs sont fertiles ; il n'est pas nécessaire en particulier de doubler les
sets chromosomiques des espéces parentales, ce qui confirme d'ailleurs la nature déja allopolyploide
du mais (2n = 20). Une autre espéce, Tripsacum dactyloides, dont la participation a l'origine du mais
a été réexaminée récemment (TAKAHASHI et al., 1999 ; POGGIO et al., 2005) présente aussi un intérét
potentiel en matiére de tolérance a la sécheresse mais reste peu compatible directement avec le
mais. Cependant, EUBANKS (2006) montre que des croisements préalables T. dactyloides x Z. m.
diploperennis sont suffisamment compatibles avec le mais pour envisager le transfert de génes
d'intérét d'origine Tripsacum vers le mais. Les croisements entre forme annuelle et pérenne ont
permis de progresser sur le contrble génétigue des caractéres de pérennité comme le tallage, la
morphologie racinaire et le développement de rhizomes (WESTERBERGH et DOEBLEY, 2004). Les
auteurs soulignent cependant le nombre important de QTLs (38) pour des effets individuels faibles (r?
< 0,087) avec des effets d'épistasie (interaction entre QTLS) élevés ainsi que de dominance, liés pour
partie a la divergence des parents.

Une approche particulierement intéressante dans les hybrides mais x teosinte concerne la
recherche de I'espéce ancestrale du mais et combien de génes la domestication a pu impliquer pour
avoir eu un impact phénotypique aussi fort sur l'architecture de la plante et de l'inflorescence. Il est
intéressant de voir combien I'appréhension du contrble génétique de ces caractéeres a évolué depuis
les premiers travaux de BEADLE (1939) et MANGESLDORF & REEVES (1939). Quelques génes ou blocs
géniques a hérédité mendélienne semblaient alors suffisants pour expliquer, dans une F2, comment
un mais ancestral pouvait avoir émergé d'un teosinte. La réalité parait actuellement beaucoup plus
complexe dans la synthése de DOEBLEY (2004) : QTLs de nature quantitative, nombreuses
interactions épistatiques avec intervention de génes de développement trés en amont de I'expression
finale du phénotype : taille et orientation des méristémes, transition végétatif/reproducteur... Au total,
le nombre de génes ayant été affectés par la domestication puis par I'amélioration qui en a suivi, est
actuellement estimé a 1200 (WRIGHT et al., 2005). Une conséquence, sans doute tres générale a
I'nybridation interspécifique, est que l'expression de caractéres divergents pouvant avoir un intérét en
amélioration reste trés dépendante du fond génétique dans lequel ils sont observés ; en particulier, on
peut s’attendre a ce que le transfert a l'identique des effets d'un QTL (ou d'un géne), vu comme
majeur dans une F2, vers 'une ou l'autre espéce parentale reste exceptionnel.
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4.2. Modeéle Festuca x Lolium

Le complexe des fétuques/ray-grass, avec 2 espéces de ray-grass (L. multiflorum et L. perenne) et
deux espéces de fétuque cultivées (F. pratensis et F. arundinacea) est sans doute celui qui a été le
plus tot exploité tant les croisements sont faciles et les espéces contrastées sur de nombreux traits
en relation avec la qualité et/ou la tolérance aux stress abiotiques d'une fagon générale
(ZWIERZYKOWSKI, 1996). L'ensemble des hybrides entre ray-grass et fétuque est rassemblé
désormais sous le nom de Festulolium (GHESQUIERE & MOUSSET, 2003) ; cette dénomination unique
recouvre en réalité une grande diversité de comportements agronomiques en particulier de pérennité
et de tolérance a la sécheresse qui restent pour I'essentiel dépendantes de l'espéce de fétuque
utilisée comme parent.

Initialement, la fétuque élevée paraissait un géniteur idéal ; de premiéres variétés de Festulolium ont
été ainsi tirées de croisements entre fétuque élevée et ray-grass d'ltalie dans les années 1970 aux
USA. Il s'agissait alors de corriger la qualité, au moins I'appétence au péaturage, de la fétuque élevée a
pérennité maintenue. Dans la réalité, ces « Festulolium » ne se démarquent pas d’'une fétuque élevée
pure ; le principe de corriger la qualité par hybridation interspécifigue parait méme de plus en plus
discutable devant les progrés accomplis chez la fétuque élevée par sélection conventionnelle et les
perspectives de la transformation génétique par les genes de la lignification soulignées plus haut.

Un autre type de Festulolium concerne les croisements entre ray-grass et fétuque des prés ; ce sont
de loin les variétés les plus nombreuses actuellement méme si elles ne sont pas toutes disponibles en
France. Leur comportement vis-a-vis de la sécheresse ne pouvant étre supérieur a celui de leur parent
fétuque des prés, espece réputée déja sensible, ces variétés ne présentent pas d’intérét particulier sur
ce plan; dans le meilleur des cas, leur pérennité est comparable a celle d'un ray-grass hybride.
Concernant la tolérance au froid, en revanche, ce type de Festulolium présente bien une amélioration
vis-a-vis du ray-grass d’ltalie permettant, par exemple, de remplacer la fétuque des prés dans les
mélanges prairiaux recommandés dans les pays a hivers marqués (RAPACZ et al., 2004).

Outre leur peu d’'intérét en matiere de tolérance a la sécheresse, un inconvénient majeur de ces
Festulolium & base de fétuque des prés est leur instabilité génomique (KOPECKY et al., 2006). On y
observe en effet une lente, mais apparemment inexorable, évolution en faveur du génome de ray-
grass au cours des générations ; certains de ces Festulolium allant jusqu'a présenter une garniture
chromosomique indiscernable de celle d’un ray-grass d’ltalie tétraploide pur. Sachant que la fétuque
élevée, espéce hexaploide, dérive déja d’'une hybridation entre des formes ancestrales de fétuque
des prés, diploide, et de I'espéce tétraploide F. glaucescens, une alternative consistait & utiliser cette
derniére espéce en croisement direct avec le ray-grass d’ltalie. Initiée par I'INRA a Lusignan, cette
démarche a conduit en 2007 a l'inscription de la premiére variété de ce type, certainement la plus
tolérante au déficit hydrique parmi les « Festulolium » créés a ce jour. Au plan de la stabilité entre
générations, les résultats de KOPECKY et al., (2006) confirment également le caractére nettement plus
« amphiploide » de ce type de Festulolium que celui tiré de la fétuque des prés, résultant
vraisemblablement d’'une divergence plus marquée de F. glaucescens vis-a-vis du ray-grass d’ltalie.

Les travaux de Lusignan en écophysiologie ont montré qu’entre un contrdle stomatique en faveur
de I'espece ray-grass d’ltalie et une profondeur d’enracinement favorable a I'espéce F. glaucescens,
c’est par ce dernier trait qu’un Festulolium, entre ces deux especes, tire I'amélioration de sa tolérance
a la sécheresse. Délicate a mesurer au champ et sur de grands effectifs, la profondeur
d’enracinement peut étre estimée par la signature isotopique en **0 de I'eau dans la plante (DURAND
et al., 2007) ouvrant ainsi sur un « phénotypage » fonctionnel et prédictif de la variabilité génétique de
la pérennité trés prometteur. Au plan des bases génétiques, rien n'empéche une approche classique
du contrble génétigue de ce caractere par recherche de QTLs au sein d’'une population de
cartographie F2. En fait, c’est une stratégie d’introgression qui a été préférée car il est possible de
recombiner & un taux élevé chacun des chromosomes de fétuque dans un ray-grass diploide pour
évaluer ensuite leurs effets individuellement (HUMPHREYS et al., 2003). Jusqu'a présent, celle-Ci
s'‘avere décevante quand, apres deux générations de multiplication, les populations issues
d’introgression assistée par marqueurs sont finalement évaluées en parcelles denses. On ne dispose
pas d'’hypotheses fortes analogues au nombre de génes et a leurs effets comme chez le couple
teosinte/mais mais le réle prépondérant d'épistasie peut étre également avancé, repoussant pour
linstant la perspective d’identifier facilement des génes majeurs de tolérance que I'on pourrait
transférer « a fagon » de la fétuque vers le ray-grass.
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L’avenir variétal des Festulolium, toutes origines confondues, devrait donc concerner pour
longtemps encore des structures tétraploides et les plus « amphiploides » possibles ; cela n'exclut
pas pour autant I'intérét de manipuler et suivre I'équilibre génomique de populations de Festulolium
dans différents contextes et pour différents objectifs. Une expérimentation en cours a I'INRA de
Lusignan vise a montrer que, sous déficit hydrique marqué au champ, c'est vers une composition
génomique de fétugue que devraient évoluer, ou au moins se stabiliser, des populations de
Festulolium (L. multiflorum x F. glaucescens). Parallelement, des populations peuvent étre également
constituées par sélection assistée par Hybridation génomique In-Situ (HIS) ; I'ensemble devrait
permettre d’évaluer, entre sélection "conventionnelle" et "moléculaire”, l'intérét de systémes de
"gestion dynamique" de la variabilité génétique appliguée a des populations de Festulolium pour
améliorer la tolérance a la sécheresse des graminées fourragéres.

Conclusions

L'amélioration de 'adaptation & la sécheresse chez les espéces fourrageres constitue un veéritable
défi scientifique ou physiologie et génétique sont étroitement liées :

- Au plan physiologique, il y a un besoin en modéles globaux de fonctionnement de la plante qui
permettent par exemple de quantifier I'efficacité de mécanismes (évitement vs tolérance s.s.) sur les
variables agronomiques de sortie (productivité vs survie). D'une part, c'est une condition pour mieux
pallier le caractére aléatoire du stress hydrique suivant les années en évaluant les effets en termes
de risques ; d'autre part, c'est aussi la condition pour identifier et exploiter de fagon pertinente la
variabilité génétique en amélioration. A ce plan conceptuel, s'ajoute le besoin d'outils de
caractérisation fonctionnelle des plantes qui puissent prendre en compte la variation micro
environnementale, identifier, par exemple, des génotypes entretenant un meilleur statut hydrique au
sein d'une population dense globalement soumise a la sécheresse.

- Au plan génétique, il s'agit de comprendre, dans une régulation forcément complexe a toutes les
échelles, quelle en est la composante majeure (idéalement un géne unique !) sur laquelle la sélection
pourra avoir un effet appréciable sur le phénotype. De ce point de vue, les biotechnologies risquent
d'avoir plus d'apports, lorsqu'elles comparent combien de QTLs sont présents au sein de populations
et évaluent leurs effets et leurs relations épistatiques, que la transformation génétique qui requiert soit
des a priori, soit un niveau de connaissance déja trés élaboré sur l'effet des génes et/ou de leur
systeme de régulation.

\

Chez les graminées pérennes, la tolérance a la sécheresse présente a l'évidence une forte
dimension adaptative ; elle est sans doute responsable pour I'essentiel de leur organisation génétique
en grands complexes dont les espéces actuelles constituent autant de "solutions" mises en place au
cours de I'évolution devant de multiples contextes environnementaux. En I'état actuel, ce niveau reste
donc le plus pertinent au plan génétique ; il souligne l'intérét de I'nybridation interspécifique lorsque
celle-ci est possible et qu'un mécanisme de tolérance majeur a été identifié.

Faut-il pour autant recenser l'ensemble de la diversité des mécanismes de tolérance a la
sécheresse au sein des Poaceae ? Pas nécessairement ; il est possible que, dans un ensemble
forcément limité de mécanismes physiologiques tres contraints, la variabilité génétique résulte plus de
la diversité de systémes de régulation, certes complexes, mais entre géenes hautement conservés
entre especes, notamment I'ensemble des génes de développement contrélant la morphogenése.
L'apport en connaissances d'espéces-modeéles reste alors irremplacable pour les especes dont la
biologie est contraignante au niveau expérimental. Il semble ainsi y avoir d'intéressants paralleles a
faire au plan génétique : fétuque vs ray-grass, sorgho vs mais, teosinte vs mais ... ou quand on
considére que les espéces de graminées constituent autant de "lignées" pour des hybrides
interspécifiques, "lignées" dont on a souligné combien elles font défaut actuellement & la sélection
conventionnelle au niveau "intraspécifique".

Expérimenter alors la variabilité de la pérennité au travers d'un continuum comme celui des
Festuca/Lolium, c'est contribuer & savoir quel systéme de génes du développement s'est mis en
place au cours de I'évolution. C'est, a terme, disposer d'une vision a la fois beaucoup plus globale du
fonctionnement des graminées et plus précise pour raisonner [|'amélioration des graminées
fourragéres.
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