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Etude de la diversité génétique du blé tendre.
Il. Application a la prédiction de I'hétérosis

B Picard *, G Branlard, FX Oury, P Berard, M Rousset

INRA, station d'amélioration des plantes, domaine de Crouelle, 63039 Clermont-Ferrand Cedex, France

(Regu le 17 janvier 1992; accepté le 5 juin 1992)

Résumé — L'éloignement génétique entre 33 lignées de blé tendre ayant servi a la production de 34 hybrides, a éte
estimé a partir de données biochimiques et a pantir de I'étude des généalogies. Un dispositif multilocal a permis d'éva-
luer les hybrides et leurs parents, et de calculer les hétérosis pour le rendement, par rapport aux parents moyen et su-
périeur. |l n'apparait aucune corrélation entre distances biochimiques et hétérosis, pas plus qu'entre le coefficient de
parenté et I'hétérosis. L'intérét de différentes mesures de distance pour la prédiction de I'hétérosis est discuté.

blé hybride / diversité génétique / distance / hétérosis

Summary — A study of genetic diversity in wheat. Il. Application to the prediction of heterosis. Genetic diver-
gence between 33 wheat lines used to produce 34 hybrids was estimated from biochemical data and a study of pedi-
grees. A multilocation experiment permitted evaluation of parents and hybrids, and the calculation of mid-parent and
high-parent heterosis (table 1). There was no correlation, either between biochemical distances and heterosis, or be-
tween coefficients of parentage according to Malecot and heterosis (fig 1, tables Il and Ill). The use of different distances
for heterosis prediction has been discussed.

hybrid wheat / genetic diversity / distance / heterosis

INTRODUCTION

Les travaux de East et Shull (East, 1936) sur le
mais ont montré que le produit du croisement
entre 2 lignees homozygotes (lignées pures),
etait généralement plus vigoureux que ses pa-
rents (manifestation d'une vigueur hybride, ou
hétérosis). Pour le blé, les premiéres études de
I'hétérosis ont débuté en 1919 avec les travaux
de Freeman, qui notait que l'intensité du phéno-
mene était fonction du croisement effectué.

Les 2 principales explications du phénomene
d'hétérosis sont celles faisant appel a la domi-
nance ou a la superdominance. L'hétérosis pour
un caractére donné est alors d'autant plus élevé
que les parents de I'hybride sont complémen-
taires pour les locus impliqués dans la variation
de ce caractére. Cette complémentarité est liée

a I'éloignement génétique entre les parents des
hybrides, qui peut étre estimé par le calcul de
distances (Lefort-Buson, 1985a,b; Brunel, 1985).

De fait, chez le mais, de nombreux travaux
(Frei et al, 1986; Lee et al, 1989; Smith et Smith,
1989b; Godshalk et al, 1990; Melchinger et al,
1990a,b; Smith et al, 1990) ont été accomplis ces
dernieres années pour étudier la relation entre
I'nétérosis et différentes distances basées soit
sur les génealogies, soit sur la variabilité de ca-
racteres agromorphologiques, soit sur le poly-
morphisme biochimique ou moléculaire.

Cependant, chez une plante autogame comme
le blé, les travaux de ce type ont jusqu'a présent
été trés limités, en raison des difficultés de pro-
duction des semences F4. En effet, la voie ma-
nuelle (castrations suivies de pollinisations croi-
sées) n'était pas praticable a grande échelle, et

* Adresse actuelle : INRA, laboratoire croissance et métabolisme des herbivores, UR croissance musculaire, Theix, 63122 Saint-
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la voie génétique (Kihara, 1951; Fusakawa,
1955) s'est avérée trés délicate a utiliser, car né-
cessitant la production de plusieurs types de li-
gnées (lignées males-stériles, lignées restaura-
trices). La liaison entre hétérosis et distance
interparentale ne pouvait alors étre étudiée qu'au
niveau de dispositifs expérimentaux restreints,
avec une évaluation des génotypes sur une
seule ligne (Shamsuddin, 1985; Xu et Wang,
1982), ou au travers de I'hétérosis résiduel exis-
tant en F, (Cox et Murphy, 1990).

L'apparition des agents chimiques d'hybrida-
tion (produits qui induisent une stérilité male par
pulvérisation sur les plantes a un stade phénolo-
gique approprie} a permis de lever les
contraintes pesant sur la production des se-
mences hybrides. Pour cette étude, la possibilité
de produire des F4 par voie chimigue nous a per-
mis de disposer d'un grand nombre d'hybrides,
avec des quantités de semences suffisantes
pour pouvoir réaliser des expérimentations multi-
locales en grandes parcelles, c'est-a-dire dans
des conditions proches de celles de la pratique
agricole courante. Nous avons pu ainsi étudier la
relation entre différentes distances interparen-
tales calculées a partir de données biochimiques
et a partir de I'étude des genéalogies, et I'hétéro-
sis rendement obtenu chez les hybrides corres-
pondants.

Ce travail a eté réalisé dans le cadre d'une
collaboration entre I'lNRA et le *GIE «Hybriblé».

MATERIEL ET METHODES

L'ensemble du matériel végetal étudié a eté fourni par
les différents membres du GIE «Hybriblé» et par les
partenaires INRA de ce GIE, qu'il s'agisse des lignées
parentales ou des hybrides. Ces derniers ont été pro-
duits avec un des gamétocides expérimentaux
d'Orsan.

L'expérimentation a porté sur 48 hybrides obtenus
par voie chimique a partir de 47 lignées parentales,
sans plan de croisement défini. Ces 48 hybrides ont
été évalués en méme temps que leurs parents en
1989, en 3 lieux (Clermont-Ferrand, Le Moulon et
Mons-en-Chaussée). Le méme dispositif expérimental
comprenant 3 blocs complets randominés a été utilisé
dans chacun des lieux, la surface parcellaire étant au
minimum de 3,5 m2,

Le produit gamétocide utilisé étant encore en
phase d'expérimentation au moment de [(‘étude, un

contrdle de la pureté des hybrides a été nécessaire.
Pour un certain nombre de F,, ce contrdle a éteé reali-
sé par observation des caracteres d'aristation et de
glaucescence (ceux-ci, ayant une hérédité simple, per-
mettent dans les cas favorables de distinguer les hy-
brides purs des autofécondations et des hybrides
hors-type). Les F, pour lesquelles cette observation
ne permettait pas de conclure ont été analysées par
électrophorese des gluténines de haut poids molécu-
laire en milieu Sodium Dodécyl Sulphate (SDS-
PAGE). La méthode de Laemmii (1970), modifiée par
Payne et al (1979), a été adaptée dans ce but sur
cuve «Electronucleonics», ce qui permettait la migra-
tion simultanée de 20 plagues de 24 dépbts chacune.
Pour chaque combinaison hybride, 48 grains ont été
analysés.

Les différentes distances interparentales qui ont été
mises en ceuvre sont décrites en détail dans Picard et
al (1992). Il s'agissait du coefficient de parenté de Mal-
ecot (1948), et de distances biochimiques calculées a
partir des diagrammes obtenus par électrophorése
des protéines de réserve du grain.

Ces distances biochimiques correspondaient :

— a des distances estimées a partir de la présence-
absence des différents alléles des gluténines de hauts
poids moléculaires;

- a des distances basées sur la présence-absence
des bandes gliadines et lintensité relative de ces
bandes.

Pour les gluténines et les gliadines, il y a eu a
chaque fois 2 calculs : l'un utilisant la formule de la
distance absolue et l'autre la formule de la distance
du ¥2 (cette derniére confére un poids relatif plus
important aux individus présentant un diagramme
rare).

Les différents traitements statistiques et graphiques
ont été effectués a l'aide du logiciel «S», sous sys-
téme d'exploitation «UNIX». Pour le calcul des dis-
tances, et en particulier le coefficient de parenté, plu-
sieurs programmes ont ete écrits en Fortran.

RESULTATS

Pureté des hybrides

Nous n'avons retenu que les combinaisons pour
lesquelles le taux de plantes de type femelle ou
hors-type était inférieur a 30% (seuil en-dessous
duquel le jugement des performances des hy-
brides n'est pas influencé par leur degré d'impu-
reté). Apres ce tri, il restait 34 hybrides et les 33
parents correspondants.

* Le GIE «Hybriblé» regroupe les établissements de sélection Biondeau, Momont, Orsem et UCASP, et la firme Orsan {pour la re-

cherche sur les gamétocides).
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Rendements des hybrides

Le tableau | donne quelques caractéristiques des
essais réalisés dans les 3 lieux. Ces essais ap-
paraissent de bonne gualité (niveau des rende-
ments élevé et valeurs des coefficients de varia-
tion indiquant une bonne précision). En chacun
des lieux le rendement moyen des 34 hybrides
est équivalent au rendement moyen des 4 té-
moins (Camp-Rémy, Festival, Promentin et Thé-
sée), mais les meilleurs hybrides sont partout su-
périeurs aux meilleures lignées : a Clermont, le
meilleur hybride réalise un rendement de 99,4 q/
ha contre 93 g/ha pour Promentin, lignée la plus
productive; au Moulon, le rendement de la
meilleure F; est de 116,1 g/ha, contre 109,2 g/ha
pour la meilleure lignée; a Mons, les valeurs sont
de 103,3 g/ha pour I'hybride le plus productif et
de 97,8 g/ha pour la meilleure lignée, Thésée.
Globalement les valeurs moyennes d'hétérosis
sont assez importantes et équivalentes pour les
différents lieux (tableau 1). Pour une étude plus
précise de cette expérimentation multilocale, et
en particulier une discussion sur I'hétérosis chez
le blé, voir Oury et al (1990).

Tableau I. Quelques caractéristiques des essais
conduits dans les 3 lieux. Hétérosis PM = hétérosis en
pourcentage du parent moyen; hétérosis PS = hétéro-
sis en pourcentage du parent supérieur.

Clermont Le Mons

Moulon

Rendement moyen 82,7 94,3 89,3
de l'essai (g/ha)
Rendement moyen 87,2 98,3 94
des témoins (g/ha)
Rendement moyen 79,5 91,3 85,8
des parents (g/ha)
Rendement moyen 86,1 98,7 93,3
des hybrides (g/ha)
Coefficient de 4,3 5,8 3,9
variation (%)

maxi 20,6 23,5 20
Hétérosis PM moyen 9 9,6 9,3
(%) mini -2 -0,8 -1,4

maxi 15,9 19,3 17,4
Hétérosis PS moyen 4 4,5 4.7
(%) mini -5,4 -86 -7,4

Relation distances — hétérosis

Les relations entre les différentes distances et
I'héterosis par rapport au parent supérieur sont
représentées dans le tableau Il et la figure 1.
Celles entre distances et hétérosis par rapport
au parent moyen figurent dans le tableau Il (les
représentations graphigues étant trés sem-
blables a celles de la figure 1, ne sont pas pré-
sentées ici).

Il n'‘apparait aucune liaison entre les diffe-
rentes distances et I'hétérosis : aucun coefficient
de corrélation n'est significatif au seuil de 5%.
Celui obtenu a Mons entre I'hétérosis par rap-
port au parent moyen et le coefficient de parenté
est a la limite de la signification, mais la relation
dans ce cas, est due uniquement a un point : si
on enléve le point correspondant a ce coefficient
de parenté élevé, le coefficient de corrélation
prend la valeur —0,075, non significative.

DISCUSSION

Relations entre distances biochimiques
et hétérosis

Si la distance «gluténines» correspond bien a
une distance génétique, par contre la distance

Tableau 1. Valeurs des coefficients de corrélation li-
néaire entre I'hétérosis par rapport au parent moyen
et les différentes distances pour les 3 lieux (entre pa-
renthéses, méme chose mais pour I'hétérosis par rap-
port au parent supérieur). * = significatif au seuil de
5% (la valeur critique, pour 33 ddl, est de 0,339).

Clermont Le Moulon Mons

Distance absolue -0,217 -0,071 0,223
alleles gluténines  (-0,236) (-0,138) (-0,230)

Distance du chi2 -0,024 -0,240 0,147
alléles gluténines  (-0,128) (-0,278)  (0,280)

Distance absolue 0,149 -0,028 0,181
bandes gliadines  (0,198) (-0,154) (0,173)
Distance du chi2 0,196 -0,166 0,179
bandes gliadines  (0,211) (~0,248)  (0,089)
Coefficient de -0,013 -0,163 -0,342
parenté (-0,063) (-0,056) (-0,277)
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Fig 1. Relations entre les différentes distances et I'hétérosis par rapport au parent supérieur dans les 3 lieux.
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«gliadines» n'en est pas strictement une, puis-
qu'elle est basée sur la présence-absence de
bandes dont le déterminisme génétique n'est pas
toujours précisément connu. Un progrés peut
donc étre attendu d'une lecture génétique des
diagrammes gliadines (Sozinov et Poperelya,
1980), bien que ce travail soit trés lourd pour une
famille multiallélique comme les gliadines (Me-
cham et al, 1978; Branlard, 1983, Payne et al,
1984) et n'ait de ce fait pas encore abouti.

Quoi qu'il en soit, plusieurs résultats bibliogra-
phiques indiquent, comme dans notre étude, une
absence de liaison entre distances biochimigues
(obtenues le plus souvent par électrophorese de
systémes enzymatiques) et hétérosis, aussi bien
chez le mais (Frei ef al, 1986), que chez le pin
(Strauss, 1986) ou la drosophile (Ehiobu et al,
1990). Chez le mais, Smith et Smith (1989b) ont
mis en évidence une liaison significative entre
I'hétérosis et une distance biochimigue, mais la
part de variance expliquée était trop faible pour
que la relation soit vraiment utilisable. Heidrich-
Sobrinho et Cordeiro (1975), en étudiant I'apti-
tude a la combinaison, ont, quant a eux, mis en
évidence une liaison nette entre I'AGC et une dis-
tance biochimique, mais pas entre I'ASC et cette
méme distance biochimigue. Une liaison positive
entre distance biochimique et hétérosis peut ega-
lement apparaitre lorsque les hybridations ont
lieu entre du matériel apparenté (Frei et al, 1986;
Strauss, 1986), mais cette liaison risque d'étre
alors de peu d'intérét car souvent les combinai-
sons les plus intéressantes sont celles qui font in-
tervenir des parents peu ou pas apparentes.

L'absence de relation indique que les focus im-
pliqués dans les distances biochimiques, soit ne
contribuent pas a I'hétérosis, soit ne sont pas liés
aux locus impliqgués dans I'hétérosis. Ceci n'est
pas surprenant compte tenu du faible nombre de
locus que les distances biochimiques mettent en
jeu : il devient alors trés improbable que ces
locus puissent représenter correctement I'hétéro-
zygotie aux locus impliqués dans I'hétérosis.

Relations entre coefficient de parenté
et hétérosis

Les valeurs d'apparentement ne sont pas régulie-
rement réparties dans l'ensemble des 34 hy-
brides étudiés. En effet, il n'existe pas d'hybrides
dont les parents ont un coefficient de parenté
compris entre 0,2 et 0,5 (fig 1). Cette faible varia-
bilité d'apparentement au sein de la population

étudiée peut étre une de raisons a l'origine de
l'absence de liaison entre hétérosis et apparen-
tement.

Les résultats concernant la relation entre
coefficient de parenté et hétérosis sont variables
selon les especes.

Chez le malis, il apparait une liaison assez
forte entre hétérosis et distance généalogique
(Paterniani et Lonnguist, 1963; Moll et al, 1962
et 1965; Smith et Smith, 1989b; Smith et al,
1990). Cependant, ce résultat ne présente qu'un
intérét relatif, car s'il permet de définir quels sont
les croisements a ne pas faire (ceux entre li-
gnées apparentées), il ne permet pas de choisir
les croisements a réaliser parmi tous ceux qui
sont possibles entre des lignées non apparen-
tées.

Chez les autogames, les résultats vont dans
le sens de ceux gue nous avons obtenus, la re-
lation entre coefficient de parenté et hétérosis
apparait trop faible pour étre exploitable, que ce
soit chez le blé (Branlard, 1980; Seguin, 1990)
ou le colza (Lefort-Buson, 1986). Les hypo-
théses de fécondation aléatoire et d'absence de
sélection nécessaires au calcul des coefficients
de parenté de Malécot, hypotheéses qui pésent
encore plus lourdement au niveau des auto-
games que des allogames, expliquent sans
doute en partie ce résultat négatif. Une autre
source d'erreur tient au mangue de fiabilité des
généalogies déclarées : une étude portant sur
un échantillon important de blés frangais a en
effet montré que 32% des diagrammes gluté-
nines des lignées étudiées n'étaient pas compa-
tibles avec les diagrammes des lignées ancétres
(Picard, 1990).

Prédiction de I'hétérosis

En dehors des distances biochimiques et généa-
logiques utilisées dans notre étude, des dis-
tances basées sur la variabilité des caractéeres
agromorphologiques ont également été em-
ployées pour tenter de prédire I'hétérosis. Les
résultats obtenus sont différents selon les au-
teurs. Chez le blé, Shamsuddin (1985), aprés
avoir déterminé des groupes de lignées sur la
base d'une distance agromorphologique, a mon-
tré que I'hétérosis était plus important lorsque
les parents étaient choisis dans 2 groupes diffé-
rents. Arunachalam et al (1984) obtiennent un
résultat similaire pour l'arachide, avec cepen-
dant des hétérosis plus faibles lorsque les pa-
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rents sont choisis dans 2 groupes trop diver-
gents. D'autres résultats bibliographiques indi-
guent une absence de liaison entre distances
agromorphologiques et hétérosis, chez le pois
chiche (Imitaz Ahmed Khan et al, 1991) et chez
le colza (Lefort-Buson, 1986). Chez le mais,
Smith et Smith (1989b) trouvent une corrélation
significative entre une distance agromorpholo-
gique et I'hétérosis, mais le coefficient de deter-
mination reste peu élevé. De toutes fagons,
I'utilisation de telles distances agromorphologi-
ques est délicate (Smith et Smith, 1989a), car
si les caractéres gu'elles mettent en jeu sont
généralement a déterminisme polygénique (ce
qui permet d'obtenir une meilleure couverture
du génome que dans le cas des distances bio-
chimiques), I'expression de ces caractéeres est
également souvent fortement influencée par le
milieu.

Pour la prédiction de I'hétérosis, ce sont donc
maintenant les distances basées sur les mar-
queurs moléculaires qui apparaissent comme
les outils les plus prometteurs (Burr et al,
1983). Ces marqueurs moléculaires ont l'avan-
tage de couvrir une grande proportion du gé-
nome et de ne pas étre influencés par le milieu.
Cependant, chez le mais, plusieurs études ré-
centes indiquent une absence de liaison entre
des distances basées sur le polymorphisme
des longueurs des fragments de restriction de
I'ADN (RFLP) et I'hétérosis (Godshalk et al,
1990; Melchinger et al, 1990a,b), et les liaisons
positives mises en évidence par Lee et al
(1989) ou Smith et al (1990) pourraient étre
dues essentiellement au fait que le matériel
qu'ils ont étudié incluait des hybrides entre li-
gnées apparentées (combinaisons intragroupes
hétérotiques). En fait, dans la mesure ou les
locus impliqués dans un caractére quantitatif
sont localisés seulement dans quelques régions
chromosomiques, le marquage aléatoire du gé-
nome par les marqueurs moléculaires n'est pas
forcément approprié pour estimer la complé-
mentarité a ces locus (Melchinger et al,
1990a,b), et il serait sans doute plus efficace de
se focaliser sur un marquage spécifique des ré-
gions contribuant a I'nétérosis.

CONCLUSION

L'objectif de cette étude était de vérifier l'exis-
tence d'une relation entre les distances généti-
ques interparentales et I'hétérosis sur le rende-
ment des hybrides correspondants, ceci en vue

d'une meilleure connaissance de I'hétérosis. Or,
le calcul de distances et d'apparentement s'est
avére inexploitable pour la prédiction de I'hétéro-
sis sur le rendement.

Pour identifier les génes, vraisemblablement
nombreux, impliqués dans la vigueur hybride,
une des voies possibles réside dans la création
de lignées de substitution sur les différents chro-
mosomes de chacun des trois génomes. Ces li-
gnées seraient ensuite utilisées pour la création
d'hybrides avec un parent receveur. Les combi-
naisons offrant un hétérosis élevé constitueraient
un matériel de choix pour connaitre les chromo-
somes et les séquences impliqués dans la supé-
riorité phénotypique. Cependant, les conclusions
sur la vigueur hybride risquent d'étre liées a l'ori-
ginalité des biés pris comme donneur et comme
receveur.
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