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Résumé — Des schémas de sélection récurrente, proches de ceux utilisés dans I'amélioration des espéces allo-
games, ont maintenant été appliqués a de nombreuses especes autogames. Une revue bibliographique de ces expé-
riences s'arrétant aux articles parus en 1989 (Kervella et al, 1991) a permis d'en montrer la faisabilité ainsi que l'inté-
rét pour I'amélioration de la valeur en lignée. Cependant, de nombreux points restaient a optimiser : intercroisement,
sélection précoce et prise en compte de I'aspect multicaractére. Nous présentons ici une revue compiémentaire por-
tant principalement sur les articles parus de 1990 a 1992, mais revenant également sur quelques articles plus anciens
non cités dans la premiére revue. Une évolution dans I'approche, les méthodologies et les préoccupations des expéri-
menteurs est mise en évidence. L'efficacité des schémas est évaluée ; les problémes encore rencontrés ainsi que les
limites des expériences sont discutés.

sélection récurrente / espéces autogames / progrés génétique / valeur en lignée

Summary — Recurrent selection for breeding self-pollinated species as pure line varieties: a review. ll. Recur-
rent selection schemes close to those applied to cross-pollinated species have now also been largely used with autog-
amous species. Kervella et al (1991) made a bibliographic review of the experiments, covering papers published up to
1989. The feasibility of recurrent selection and the interest of applying it to pure line value breeding was demonstrat-
ed. Yet a number of different points still had to be optimized: intercrossing, early generation selection and mullitrait se-
lection. A complementary review which takes into account papers from 1990 to 1992 is presented here. Some older
papers which did not appear in the first review are also analyzed. An evolution in the approaches, the methodologies
and concerns of the authors is emphasized. Scheme efficiency is assessed ; problems which remain to be solved and
the limits of the experiments are discussed.

recurrent selection / autogamous species / genetic gain / pure line value

INTRODUCTION cacité générale des schémas ainsi que les pro-
blémes encore rencontrés sont soulignés. Nous
reprenons le canevas de 1a revue précédente :
analyse des différentes modalités d'application
de la sélection récurrente et évaluation des ré-

sultats.

Depuis 1989, la littérature relatant des expé-
riences de sélection récurrente sur des es-

A la suite de la revue bibliographique de Kervel-
la et al (1991) qui s'arréte aux articles parus en
1989, nous présentons une synthése complé-
mentaire couvrant principalement la période al-
fant de 1990 a 1992. Quelques articles plus an-
ciens non pris en compte dans la revue

precédente figurent également dans cette syn-
these. A travers cette nouvelle étude, nous
avons cherché a mettre en évidence I'évolution
dans les approches et dans les méthodologies
des expérimentateurs. Les progrés dans l'effi-

peces autogames a été particuliérement foison-
nante. On peut y noter une certaine évolution
dans l'approche des expérimentateurs. La plu-
part se placent dans un contexte ou la faisabili-
té et méme l'efficacité de la sélection récurrente
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appliquée aux espéces autogames ont été deé-
montrées (Xu et Wilcox, 1992 ; Marocco et al,
1992). lls cherchent maintenant & en optimiser
certains points : sélection précoce (Branson et
Frey, 1989a et b ; Schipper et Frey, 1991a), utili-
sation de la stérilité méale (Tinius et al, 1991 ;
Burton et al, 1990), sélection multicaractére
(Matzinger et al, 1989 ; McFerson et Frey,
1991). D'autres auteurs utilisent un schéma de
sélection récurrente pour comprendre les rela-
tions entre des caractéres plus physiologiques,
et proposent des systémes de sélection indirecte
(Carter et al, 1982 ; May et Van Sanford, 1992).

REMARQUES PRELIMINAIRES

La structure des tableaux récapitulatifs | et Il est
identique a celle utilisée dans la revue précé-
dente (Kervella et al, 1991). Nous avons ajouté
dans le tableau Il les unités sur lesquelles se
faisait I'evaluation du progres. L'évaluation nous
semble, en effet, un point critique majeur dans fa
plupart des expériences. Le nombre de cycles
réalisés a également été inséré.

Certains articles reprennent un programme
déja décrit dans la premiére revue (Thomas et
al, 1991a et b ; Brabant et al, 1991 ; Marocco et
al, 1992 ; Carter et al, 1982 ; Guimaraes et Fehr,
1989). lIs présentent alors l'intérét d'une évalua-
tion plus poussée (matériel pius fixé, caractéres
mesurés plus nombreux, conditions d'essais plus
conformes a celles de la grande culture) ou éva-
luent un plus grand nombre de cycles. D'autres
relatent des expériences partant de matériel ex-
trait de populations déja utilisées (Burton et al,
1990 : population Pl ; Hanson, 1985 et 1992).
Dans ce cas, la référence (code utilisé dans la
revue précédente) est spécifiee dans les
«lignées parents» du tableau I. La formation de
certaines populations de soja a été décrite en
détail par Burton et Brim (1981) ; il s'agit des po-
pulations référencées N79.1400 et N79.1500.

APPLICATION DES PRINCIPES
DE LA SELECTION RECURRENTE

Choix du matériel végétal et création
de la population de base (tableau I)

On peut remarquer tout d'abord une diminution
du nombre d'espéces travaillées avec un recen-

trage sur le soja. En particulier, les expériences
sur le blé et I'orge sont devenues plus rares. Pa-
rallelement, on observe un développement de
I'utilisation de stérilités males chez le soja. La
présence d'un géne de stérilité male dans une
population en sélection récurrente facilite l'inter-
croisement des individus sélectionnés. Pour le
Soja, la sterilité méale génigue présente un avan-
tage certain, car les croisements manuels sont
difficiles a réaliser. Des génes de stérilité male
sont disponibles pour la plupart des autres es-
peces présentées ici (Deng et Gao, 1982, in
Saur et Trottet, 1992 ; Leemans, 1992) mais ne
sont pas utilisés. Les expérimentateurs ont pu re-
noncer face a la difficulté a gérer le systéme
(Kervella et al, 1991). L'évaluation du rendement
en grains en parcelles, fréquente chez les cé-
réales a paille, est en effet rendue difficile par la
disjonction des familles pour la stérilité.

Tous les génes de stérilité male utilisés sont
récessifs. Sorrells et Fritz (1982) ainsi que
Knapp et Cox (1988) présentent un certain
nombre de schémas théoriques baseés sur I'utili-
sation d'un géne de stérilité maéle dominant.
Dans la pratique, de tels génes ne sont dispo-
nibles que chez le colza, le blé et le coton. Saur
et Trottet (1992) ont entamé une expérience de
sélection récurrente avec stérilité male génique
dominante, pour améliorer la résistance a la fu-
sariose de I'épi du blé tendre d'hiver ; I'évaluation
d'un cycle n'a pas encore été réalisée.

Sur les 21 populations utilisées comme dé-
parts des schémas de sélection récurrente,
seules 3 ont été formées & partir de 2 parents
(May et Van Sanford, 1992: population P1 ; Car-
ter et al, 1982: population PI; Matzinger et al,
1989). Les autres sont issues, pour la plupart, du
croisement de 5 a 10 parents ; seules 7 popula-
tions ont une base génétique plus large (Branson
et Frey, 1989a ; May et Van Sanford, 1992 : po-
pulation P2 ; Thomas et al, 1991a; Guimaraes
et Fehr, 1989 ; Hanson, 1985 ; Rose et al, 1992 ;
Burton et al, 1990: population Pll). Méme les pro-
grammes utilisant une sterilité male ne partent
pas d'un nombre de parents plus élevé (Tinius et
al, 1991 ; Burton et al, 1983 ; Werner et Wilcox,
1990 ; Xu et Wilcox, 1992). On observe donc
une certaine homogénéisation du nombre de li-
gnées de départ (entre 5 et 10) sur I'ensemble
des programmes, quelles que soient les modali-
tés d'intercroisement.

En général, I'utilisation d'origines «exotiques»
pour les parents est trés limitée : on trouve un
géniteur de tabac de mauvaise valeur agronomi-
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que présentant une résistance a Phytophthora
parasitica (Legg et Nielsen, 1992), et quelques
géniteurs non adaptés aux conditions de la zone
de sélection comme les male-stériles de soja
dans les programmes de Tinius ef al (1991), Bur-
ton et al (1983 et 1990), ou une variété naine
d'orge chez Marocco et al (1992). Seule, une po-
pulation d'avoine a été formée a partir de
groupes de génotypes d'origines trés diverses
(Branson et Frey, 1989a et b ; Schipper et Frey,
1991b et 1992). Rose et al (1992), sur le soja,
travaillent également sur une population d'origine
géographique diversifiée, mais tous les géno-
types présentent un bon niveau de rendement.

A la lecture des articles récents, il apparait que
les expérimentateurs ont surtout fait porter leur
efforts sur lintercroisement des parents. Celui-ci
est devenu plus poussé : peu se contentent d'un
croisement simple (May et Van Sanford, 1992 ;
Carter et al, 1982). Matzinger et al (1989) prati-
quent un deuxiéme brassage entre les F2 issues
du croisement des 2 parents. Pour assurer plus
de recombinaisons, certains réalisent 2 dialiéles
a la suite (Frey et al, 1988 ; Delaney et Bliss,
1991a) ou un diallele suivi de 2 générations de
croisements simples pour Rose et al (1992).
D'autres combinent des générations d'intercroise-
ment avec des générations de sélection (Bran-
son et Frey, 1989a ; Burton et al, 1983) ou font
suivre les croisements simples entre parents d'un
diallele (Frey et al, 1988 ; Marocco et al, 1992 ;
Tinius et al, 1991) ou/et de plusieurs générations
d'intercroisement (Burton et al, 1990 ; Tinius et
al, 1991). lls sont alors aidés par un géne de sté-
rilité male. Dans ces expériences, la stérilité male
répond donc au probléme de l'efficacité du bras-
sage génétique et permet d'approcher la pan-
mixie. Elle n'est pas utilisée pour augmenter la
taille de la base génétique de départ, comme
c'était le cas dans certaines expériences plus an-
ciennes (Dogget, 1972; Habgood et Rafique
Uddin, 1984).

Sélection (tableau i)

Dans un schéma de sélection récurrente, l'effica-
cité de la sélection dépend de la durée du cycle
et donc de la précocité de la sélection. Elle de-
pend également de la variabilité génétique sur la-
guelle elle agit (nombre et type d'individus), de
lintensité appliquée (nombre d'individus obser-
vés et nombre d'individus gardés) et, dans le cas
de sélection pour-la valeur en lignée, de la cova-

riance entre valeur en test et valeur en lignée
des descendants, le tout devant étre géré de
fagon a ce que l'efficacité se maintienne a long
terme (maintien de la variabilité génétique). Pour
certains caractéres sélectionnes, il est néeces-
saire d'effectuer le jugement en parcelles et
d'avoir suffisamment de semences (sélection sur
familles) pour étre le plus proche possible des
conditions de la grande culture. De plus, pour
obtenir du matériel agronomique intéressant, il
faut souvent prendre en compte un ensemble de
caractéres et non un seul. L'optimisation de l'effi-
cacité d'un schéma consiste donc a combiner
ces différentes conditions, souvent antagonistes.
Il semble que le premier point sur lequel un
grand nombre d'expérimentateurs se rencon-
trent soit la précocité de sélection et un cycle
trés court.

En effet, dans tous les programmes, la sélec-
tion est devenue trés précoce (Sg ou S4). Han-
son (1992) sélectionne en S,, et seuls Guima-
raes et Fehr (1989), qui reprennent les résultats
du programme déja présenté par Piper et Fehr
(1987), sélectionnent en S3 ou S,4. La plupart
des schémas tiennent en 1 an ou 2; seuls 2
schémas sur le blé et l'orge (Thomas et al,
1991b; Brabant et al, 1991 ; Marocco et al,
1992) durent 3 ans. La sélection y est faite en
deux temps : sur plantes Sg, puis sur familles
S,, et l'intercroisement prend une année supplé-
mentaire. Guimaraes et Fehr (1989) travaillent
également sur des schémas de 3 a 4 ans.

De nombreux expérimentateurs effectuant
une sélection en Sy font pousser les plantes Sg
en serre a lissue de lintercroisement, sans pra-
tiquer de sélection, et obtiennent les semences
S, pour le printemps (Frey et al, 1988 ; McFer-
son et Frey, 1990, 1991 et 1992 ; Delaney et
Bliss, 1991a et 1991b; Tinius et al, 1991 et
1992 ; Burton et al, 1990). Ce systéme permet
de sélectionner en 1 an sur des familles Sy, qui
constituent théoriquement le niveau de sélection
pour la valeur en lignée le plus efficace aprés
les lignées haploides doublées (Gallais, 1990).
Le fait d'accélérer la génération Sy en serre pré-
sente cependant linconvénient de ne pas per-
mettre de sélection & ce niveau.

Hanson (1992), sur le soja, fait tenir un cycle
avec sélection sur S, en 1 an. L'intercroisement
puis 2 autofécondations sont pratiquées en
serre pendant I'hiver. Cependant, pour limiter le
nombre d'individus & mener jusqu'en S,, les fa-
milles de demi-freres (HS) issues de l'intercroi-
sement sont autofécondées en bulk jusqu'a la
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S,. La sélection peut alors sembler difficile, car
elle s'effectuera sur des unités trés hétérogénes
(bulks S, de familles HS) et agira sur une va-
riance génétique entre les bulks limitée.

Sur la période couverte, on ne trouve aucune
expérience de sélection récurrente utilisant
I'naplo-diploidisation. Cette méthode permet
pourtant de sélectionner sur des lignées pures.
L'intérét théorique de I'utilisation de ['haplo-
diploidisation en sélection récurrente a été dé-
montré (Gallais, 1990) et de nombreux schémas
ont été proposés (Choo et al, 1979 ; Gallais,
1990). La possibilité d'obtenir par haplo-
diploidisation du matériel utilisable en sélection a
été démontrée expérimentalement : pas (ou peu)
de déviation de la distribution génotypique obs-
ervée a la distribution espérée et pas d'effets ap-
parents de variation gamétoclonale (Snape et al,
1992 ; Suenaga et Nakajima, 1993). Cependant,
aucune nouvelle expérience de sélection récur-
rente basée sur 'haplo-diploidisation n'a été re-
censée depuis Patel et al (1985). Plusieurs expli-
cations peuvent étre donnees. Les techniques
d'haplo-diploidisation (culture d'anthéres, de mi-
crospores ou croisements interspecifiques) ne
sont pas maitrisées pour toutes les espéces
considérées ici. Pour celles pour lesquelles
I'haplo-diploidisation est au point, I'efficacité dé-
pend du matériel génétique mené en seélection
récurrente et les expérimentateurs peuvent
craindre de sélectionner surtout sur I'aptitude a
répondre a la méthode utilisée. La production en
grande quantité ou méme en faible quantité mais
avec des exigences sur la structuration (une li-
gnée par croisement, par exemple) nécessite un
volume de travail important. Pour d'autres es-
péces, l'accélération des cycles d'autoféconda-
tion permet d'obtenir rapidement du matériel a
haut niveau de fixation (Hanson, 1992).

Lorsque la sélection opére en Sy, il s'agit gé-
néralement d'une sélection massale individuelle,
sauf pour Matzinger et al (1989) qui observent
des familles de plein-fréres. La sélection porte
souvent sur un seul caractére, mais Branson et
Frey (1989a et b) pratiquent une sélection par ni-
veaux indépendants pour un caractére principal
associé a des caractéres agronomiques de
base. Pour les autres expériences, les carac-
téres sélectionnés sont une résistance a un
agent pathogeéne (Legg et Nielsen, 1992), des
caracteres physiologiques ou morphologiques
(Matzinger et al, 1989 ; Branson et Frey, 1989a
et b; May et Van Sanford, 1992 ; Xu et Wilcox,
1992), et méme le rendement en grains (Werner
et Wilcox, 1990). Les plantes sont semées en

plantes isolées et donc en conditions trés eloi-
gnées des conditions de grande culture. La plu-
part des espéces considérées .ici étant affectées
par la densité et la compétition (Jacquard, 1975 ;
Stelling et al, 1990), on peut se demander si les
caractéres sélectionnés, de type morphologique,
de développement ou de rendement, ne sont pas
éloignés de leurs équivalents en conditions nor-
males de culture.

Si la sélection opere sur des caractéres non
liés aux semences, elle peut se faire avant la fé-
condation, et l'intercroisement se fait alors direc-
tement entre unités sélectionnées (May et Van
Sanford, 1992 ; Legg et Nielsen, 1992). Cela per-
met d'accélérer le cycle mais constitue un cas
d'école plutdt qu'un schéma réellement utilisable
en sélection.

Les auteurs ne semblent pas exploiter au
mieux les avantages de la sélection en Sy. A part
Branson et Frey (1989a et b) qui évaluent 3 000
a 4 000 plantes, les autres en observent des
quantités relativement faibles : May et Van San-
ford (1992) observent 170 ou 330 plantes, Wer-
ner et Wilcox (1990) et Xu et Wilcox (1992) en
observent 300 et Matzinger et al (1989) 120. L'in-
tensité de sélection appliquée n'est, de ce fait,
pas plus forte que celles pratiquées dans les
autres schémas. Branson et Frey (1989a et b),
qui sélectionnent pour la teneur en huile (carac-
tére difficile et coliteux a évaluer), effectuent un
premier tri sur des caractéres agronomiques plus
simples a mesurer.

La sélection au niveau Sy (ou Sy) utilise géné-
ralement la structuration en familles autofécon-
dées, sauf chez Delaney et Bliss (1991a et b) et
Hanson (1992) ou les familles issues de plantes
Sp provenant d'un méme croisement sont re-
groupées en bulks. Les problémes qui apparais-
sent dans ce cas ont déja été discutés plus haut
pour Hanson (1992). La sélection n'est pas non
plus familiale dans les schémas avec stérilité
male (Tinius et al, 1991 et 1992 ; Burton et al,
1983) ou les plantes sont observées individuelle-
ment. Dans le cas général, la sélection se fait sur
les valeurs familiales, suivies eéventuellement
d'un choix intrafamilles (Schipper et Frey, 1991b
et 1992 ; Thomas et al, 1991b ; Brabant et al,
1991).

La sélection familiale (ou sur bulks) permet
d'évaluer le rendement en parcelle et non en
plantes isolées. Cependant, dans les schémas
avec stérilité méale, comme on I'a vu plus haut, il
y a ségrégation pour le géne de stérilité dans les
familles autofécondées. Burton et al (1990) prati-
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quent quand méme une sélection familiale pour
le rendement : seules les plantes fertiles sont ré-
coltées et participent & la valeur de la famille. Ce-
pendant, cette procédure nécessite de pouvoir
individualiser les plantes dans la parcelle, ce qui
est impossible chez les céréales a paille, a moins
de repasser en plantes isolées. Cela contribue a
justifier I'absence d'utilisation de stérilités males
dans les schémas appliqués aux céréales.

Bien que de nombreux auteurs se concentrent
encore sur la sélection d'un seul caractére, ils
sont de plus en plus nombreux a s'intéresser a la
valeur agronomique générale des individus sé-
lectionnés. On observe quelques exemples de
sélection multicaractére. Pour l'avoine, tous les
schémas sont basés sur une sélection par ni-
veaux indépendants ; on cherche a améliorer un
caractere principal complexe (rendement en pro-
téines, teneur en huile) tout en maintenant des
caractéres agronomiques classiques au niveau
de la population de départ. Guimaraes et Fehr
(1989) font de méme avec le rendement en grain
sur le soja. D'autres auteurs ne s'attachent qu'a
un second caractére en plus du principal, soit en
sélectionnant par niveaux indépendants (Matzin-
ger et al, 1989), soit en corrigeant le second par
le premier (Werner et Wilcox, 1990). Deux expé-
riences seulement sont basées sur un index :
Thomas et al (1991b) et Brabant et al (1991) sur
le ble, et Marocco et al (1992) sur l'orge. Les 2
schémas sont similaires par de nombreux points,
mais l'index appliqué a la population de blé est
additif classique, alors que celui appliqué a la po-
pulation d'orge est multiplicatif et semble moins
complet : les résistances aux maladies et la qua-
lité ne sont pas prises en compte.

Intercroisement des familles sélectionnées

Dans 2 cas évoqués plus haut (May et Van San-
ford, 1992 ; Legg et Nielsen, 1992), lintercroise-
ment se fait entre les unités sélectionnées, car la
sélection a lieu avant fécondation. Lorsque la se-
lection opére sur des individus Sy male-stériles
(Burton et al, 1983), ce sont aussi les unités éva-
luées qui sont directement intercroisées. Mais
l'intercroisement (pollinisation par I'ensemble des
plantes male-fertiles) a lieu avant la sélection.
Dans ce cas, le progrés attendu est divisé par 2
par rapport a un schéma avec sélection sur les 2
parents. Cette perte est compensée par un gain
de temps par rapport & un schéma comme celui
pratiqué par Marocco et al (1992) et Matzinger et
al (1989), ou les unités sélectionnées (familles S,

dans le premier cas, familles de plein-freres
dans le second) sont intercroisées grace au
semis de graines conservées.

Dans les autres cas, lintercroisement a lieu
entre les descendances des unités sélection-
nées. Il n'est pas toujours facile d'identifier entre
quelles unités se font les croisements. Dans le
cas des sélections sur Sg, lintercroisement se
fait entre les familles S, issues des plantes sé-
lectionnées (Branson et Frey, 1989a et b;
Schipper et Frey, 1991b et 1992 : régimes R1 et
R2). La présence d'un géne de stérilité male per-
met de realiser un intercroisement complet des
familles : les individus S; sont mélangés au
semis et la récolte se fait sur les male-stériles
(Werner et Wilcox, 1990 ; Xu et Wilcox, 1992).
Lorsqu'il s'agit d'une sélection sur Sy, soit les
croisements se font entre familles S, issues de
plantes S; (Thomas et al, 1991b ; Brabant et al,
1991 ; Schipper et Frey, 1991b et 1992 : régime
R3) ou bien entre bulks S, issus des familles S
sélectionnées (Frey et al, 1988 ; McFerson et
Frey, 1990, 1991 et 1992 ; Rose et al, 1992).

Pour gagner du temps, de nombreux auteurs
effectuent l'intercroisement en génération déro-
bée, en serre pendant I'hiver ; pour les espéces
a semis d'automne, c'est impossible et la durée
du cycle s'en ressent (Thomas et al, 1991b ;
Brabant et al, 1991 ; Marocco et al, 1992).

L'intercroisement des familles hétérogénes
(S1 ou S,) est souvent réalisé avec plusieurs
plantes par famille. Cela permet & la fois de croi-
ser chaque famille avec plusieurs autres et de
mieux représenter la famille qui est encore trés
variable a ce niveau. Généralement, lorsque le
nombre d'individus sélectionnés diminue, les
croisements entre ces individus deviennent plus
nombreux. S'ils ne disposent pas d'une stérilité
male dans la population, les expérimentateurs
croisant plus d'une cinquantaine d'individus font
de 1 a 6 croisements par individu (Branson et
Frey, 1989a et b ; Schipper et Frey, 1991 b et
1992 ; May et Van Sanford, 1992 ; Thomas et al,
1991b ; Brabant et al, 1991 ; Legg et Nielsen,
1992). Les autres croisent de 10 a 20 familles
grace a un dialleéle plus ou moins partiel. La en-
core, les utilisateurs de stérilité male ne I'utilisent
pas pour croiser un plus grand nombre d'indivi-
dus (au maximum 60 & 80 chez Werner et Wil-
cox [1990] et Xu et Wilcox [1992]), mais plutdt
pour les intercroiser plus efficacement.

On peut noter ici que les résultats de Guima-

raes et Fehr (1989) confirment ceux précédem-
ment obtenus par Piper et Fehr (1987) : 3 géné-



570 | Goldringer, P Brabant

rations d'intercroisement ne présentent pas
d'avantage sur la stratégie classique d'un seul
intercroisement.

L'ensemble des observations faites sur l'appli-
cation des principes de la selection récurrente
aux espéces autogames se résume en quelques
points. L'effort des expérimentateurs a porté sur
la durée du cycle ; la sélection est devenue trés
précoce et la maitrise des générations dérobées
(intercroisement ou Sg) a permis également un
fort gain de temps. Il faudra cependant vérifier
que la sélection en génération précoce a bien
permis un progrées sur le caractere en conditions
de culture commerciale. Pour cela, nous insiste-
rons sur les conditions d'évaluation du progrés.
Par ailleurs, nous avons vu que la base genéti-
que de départ s'est centrée autour de 5 a 10 in-
dividus, et que le nombre d'individus sélection-
nés est souvent compris entre 10 et 20. Une
observation de I'évolution de la variabilité généti-
que pourra donner une indication sur l'intérét a
long terme des schémas. On peut regretter que
la prise en compte de l'aspect multicaractere ne
soit pas plus répandue, mais il sera intéressant
d'observer les réponses corrélatives qui ont éte,
en revanche, abondamment étudiées.

RESULTATS OBTENUS

Evolution de la valeur moyenne de Ia
population (tableau Ili)

L'interét porté par les expérimentateurs aux ré-
ponses corrélatives entrainées par la sélection
est double. Il s'agit souvent de vérifier que le ni-
veau agronomique général des individus sélec-
tionnés n'a pas baissé a cause d'une réponse
fortement négative d'un caractére non pris en
compte dans la sélection. Par ailleurs, certains
auteurs sélectionnent de fagon indirecte car le
caractere qu'ils cherchent & améliorer est difficile
a évaluer. Nous regrouperons dans une pre-
miére partie I'étude du progrés sur les caractéres
«principaux» ameliorés, de fagon directe ou non,
puis nous étudierons les réponses corrélatives
«non recherchées» par les expérimentateurs.

Réponse obtenue sur les caractéres
a améliorer

Les auteurs évaluent toujours au moins 2 cycles
de sélection sauf Guimaraes et Fehr (1989) sur
le soja pour leur schéma le plus long, ainsi que

Thomas et al (1991b) et Brabant et a/ (1991) sur
le blé. Trois ou quatre cycles sont fréquemment
évalués, certains présentant méme le progrés de
6 cycles (Schipper et Frey, 1991b et 1992 ; Car-
ter et al, 1982). Lorsque 4 & 6 cycles sont étu-
diés, cela peut permettre de juger s'il y a main-
tien, ou non, du rythme du progrés.

La plupart des résultats montrent des ré-
ponses dans le sens attendu, mais certaines ne
sont pas significatives. C'est le cas pour la ré-
ponse a la sélection pour la teneur en huile éva-
luée en serre chez l'avoine (Branson et Frey,
1989a et b), la réponse pour le rendement chez
le blé (Thomas et a/, 1991b ; Brabant et a/, 1991)
et chez le soja dans les stratégies M1 et M2 de
Guimaraes et Fehr (1989) et dans la population
Ili de Burton et al (1990), et enfin la réponse sur
I'harvest-index du soja chez Werner et Wilcox
(1990). Ces réponses non significatives sont
souvent associées a des schémas complexes,
comprenant des aspects multicaracteres, de la
sélection indirecte ou des étapes supplémen-
taires, sur lesquels nous reviendrons ultérieure-
ment. L'absence de reponse a la sélection pour
I'harvest-index chez le soja (Werner et Wilcox,
1990) sort pourtant dans ce cadre. En effet, la
sélection est directe et ne prend que ce carac-
tere en compte. Les auteurs justifient le résultat
obtenu par une absence de variabilité génétique
pour ce caractere : Wilcox et May (1986) in Wer-
ner et Wilcox (1990) estiment I'héritabilité de
I'harvest-index a 0,11 au maximum, et la variabi-
lité observée serait due principalement a des ef-
fets environnementaux.

Burton et al (1983) estiment aprés 4 cycles
d'amélioration de la teneur en acide oléique du
soja I'héritabilité de ce caractere a 0,21, ce qui
leur semble assez faible pour un schéma de sé-
lection sur plantes S1. On peut ici se demander
si la sélection pratiquée sur plantes male-stériles
est bien une seélection sur S4. Si la teneur en
acide oléique est une caractéristique de I'em-
bryon, c'est une sélection sur familles de demi-
freres issus de S, qui est effectuée, et le progrés
attendu est alors:

‘ 3 o5
i X — X
8  opns(sy)
et non pas:
3 g
i X—X
4 Ops,
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comme proposé dans l'article (avec 0% variance
additive, o%s, variance phénotypique entre indivi-
dus S et o%pg(s,) variance phénotypique entre
familles de demi-freres issus d'individus Sy).

Dans les schémas avec niveaux indépen-
dants, les caracteres agronomiques «annexes»
sont généralement maintenus. Les schémas
menés pendant 4 a 6 cycles ne semblent pas
présenter de ralentissement du progres. Schip-
per et Frey (1991b et 1992) pour leur régime R1
trouvent une réponse linéaire durant les 6 cycles,
Tinius et al (1991 et 1992) ainsi que Xu et Wilcox
(1992) également, mais pendant 4 cycles. Cer-
tains auteurs, n'ayant pourtant pas poussé la sé-
lection jusqu'a 4 cycles, annoncent un progrés
plus fort au premier. May et Van Sanford (1992)
sont dans ce cas ; il est cependant a noter qu'ils
ont diminué l'intensité de sélection en passant du
premier au second cycle (5% et 20% d'individus
sélectionnés). Pour les populations P1 et P2,
Hanson (1992) observe un progrés plus fort au
premier cycle, qu'il n'explique pas.

Lorsque les auteurs, pour améliorer un carac-
tere, sélectionnent sur un autre (souvent compo-
sante du premier), les résultats sont encoura-
geants. Frey et al (1988), McFerson et Frey
(1990, 1991 et 1992) cherchent a améliorer le
rendement en protéines par 3 méthodes diffé-
rentes : en sélectionnant pour augmenter le ren-
dement en grains, pour augmenter a la fois le
rendement en grains et la teneur en protéines, et
pour augmenter le rendement en protéines direc-
tement. Il apparait que la sélection pour le rende-
ment en grains, associée a la teneur en pro-
téines, entraine le progrés maximal sur le
rendement en protéines (+5,3%). Elle permet de
combiner 2 caractéres (rendement et teneur en
protéines) généralement antagonistes, auxquels
la sélection directe ne donne pas accés. Hanson
(1992) sur le soja et May et Van Sanford (1992)
sur le blé, montrent que l'on peut modifier cer-
tains critéres physiologiques complexes en agis-
sant sur des caractéres plus simples (date
d'épiaison chez le blé), ou en contrblant plusieurs
composantes de la variable étudiée.

Deux expériences de sélection multicaractére
avec index ont été réalisées. Marocco et al
(1992) observent des progres importants sur le
rendement et la précocité d'épiaison, mais pas
d'effet significatif sur la hauteur et le poids de
1 000 grains. Les sélectionneurs ayant donné un
poids beaucoup plus fort au rendement, la ré-
ponse prédominante sur celui-ci n'est pas surpre-
nante. Dans le second cas, les évaluations de

Thomas et al (1991b) et Brabant ef al (1991)
s'accordent pour monter un progrés principale-
ment sur les résistances aux maladies et aucun
sur le rendement. Le nombre et la variété des
caracteres pris en compte dans la sélection peu-
vent justifier, au premier abord, des irrégularités
au niveau des réponses, en particulier pour des
caracteres complexes comme le rendement.
Avec des schémas multicaractéeres, plus le sé-
lectionneur cherche a prendre en compte de ca-
ractéres, plus il lui sera difficile d'obtenir un pro-
gres sur tous, et plus celui-ci sera lent.
Cependant, c'est bien la valeur agronomique
globale qui importe.

Certains auteurs ont répété le méme schéma
sur 2 populations différant par leur base généti-
que. May et Van Sanford (1992) ainsi que Carter
et al (1982) observent des réponses qualitative-
ment semblables pour les 2 populations, celle
de base génétique plus large présentant le pro-
grés le plus important. Burton et al (1990) trou-
vent une réponse non significative pour le rende-
ment dans la population Ill. Si I'on regarde plus
en détail, il y a sans doute un progrés sur les 2
premiers cycles (+ 7% par cycle), annuté par
une diminution de 9% au troisiéme. Bien que les
nombres de géniteurs au départ des populations
Il et lll soient comparables, les auteurs justifient
l'absence de progrés dans la population Il par
un manque de variabilité génétique dés le dé-
part: le coefficient de variation génétique de
cette population est la moitié de celui de PII.

La comparaison des progrés calculés dans
ces différentes expériences est cependant ha-
sardeuse. En effet, la mesure des progrés dé-
pend beaucoup des conditions d'évaluation.
Tout d'abord, le matériel évalué différe d'une ex-
périence & l'autre. La plupart des expérimenta-
teurs comparent des familles ou bulks S & S,
issus de familles prises au hasard dans chaque
cycle. D'autres comparent les descendances
bulks S; a S, des familles sélectionnées & cha-
que cycle (May et Van Sanford, 1992 ; Carter et
al, 1982 ; Guimaraes et Fehr, 1989 ; Hanson,
1992 ; Burton et al, 1983). Certains utilisent des
échantillons restant des individus Sy ou des fa-
milles S, testés dans le schéma (Thomas et al,
1991b ; Delaney et Bliss, 1991a et b). Werner et
Wilcox (1990) ainsi que Xu et Wilcox (1992)
comparent les valeurs des individus S; de cha-
que cycle grace a un témoin semé chaque
année. Les progrés sont calculés par régression
des moyennes Sy relatives au témoin, & chaque
cycle, sur le nombre de cycle. Matzinger et al
(1989) intercroisent les familles de chague cycle
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a raison d'une plante par famille et évaluent les
populations intercroisées. Une évaluation est
réalisée sur des générations plus avancées :
Brabant et al (1991) observent des familles S;
ou Sy extraites par SSD de chaqgue cycle. Cela
permet alors de se rapprocher de la valeur en li-
gnées des populations des différents cycles. Le
calcul du progrés peut également poser des pro-
blémes. Hanson (1992), ayant réalis¢ 3 années
d'évaluation dans la population de départ, pour
le choix des lignées a intercroiser, compte le
passage de la population totale aux individus sé-
lectionnés comme le premier cycle. De plus,
c'est durant cette étape que la réponse est la
plus forte. La comparaison du progrés calculé ici
avec ceux calculés dans les autres expériences
nous semble difficile.

Le nombre de familles observées pour évaluer
chaque cycle varie d'une trentaine a une cen-
taine. Lorsqu'il s'agit des familles sélectionnées,
elles sont naturellement moins nombreuses : 12
pour Hanson (1992) ou 30 chez Guimaraes et
Fehr (1989}, par exemple.

Les auteurs s'efforcent d'évaluer les familles
dans 2 lieux ou bien 2 années de suite, et beau-
coup groupent les descendances des familles en
bulks pour obtenir suffisamment de graines et
réaliser des parcelles assez grandes. Cepen-
dant, les conditions d'évaluation du progrés sont
souvent plus proches de celles de la sélection
gue des conditions de culture de P'espéce. Par
exemple, toutes les expériences sur l'avoine
sont réalisées avec des parcelles en poquets lar-
gement espacées. Sur le tabac, Legg et Nielsen
(1992) évaluent le progres sur des parcelles de
10 plantes. Pour illustrer ce point, on peut regar-
der les résultats de Schipper et Frey {(1991b et
1992). lls pratiquent la méme sélection pour la
teneur en huile, mesurée au champ (R1) et en
serre (R2). La réponse a la sélection (étudiée au
champ) n'est significative que pour R1. La sélec-
tion pratiquée en serre revient a une sélection in-
directe et son efficacité dépend a la fois de I'héri-
tabilité du caractere mesuré en serre et de la
corrélation «serre-champ». Schipper et Frey
(1991a) montrent que I'héritabilité de la teneur
en huile en serre est inférieure ou égale a celle
du méme caractére au champ, et que la corréla-
tion génétique «serre-champ» est égale au maxi-
mum a 0,87. Rose et al (1992) observent de
grandes différences dans les estimations du pro-
grés : le progrés mesuré sur des bulks S5 dans
le lieu de la sélection est plus de 2 fois plus fort
que celui estimé sur bulks S, dans 5 lieux
l'année suivante.

On voit ici limportance d'une évaluation du
progrés en conditions proches des conditions de
culture commerciale. Plus les conditions d'éva-
luation sont proches des conditions de sélection,
plus le progrés calculé a des chances d'étre
élevé. Par exemple, les progrés enregistrés par
Werner et Wilcox (1990) et Xu et Wilcox (1992)
sont mesurés directement pendant la sélection
sur plantes isolées. Ces progrés risquent de ne
renseigner que trés imparfaitement sur le pro-
grés réel en culture normale.

Caractéres non sélectionnés,
réponses corrélatives

L'effet de la sélection sur d'autres caractéres non
pris en compte a été abondamment étudié. L'ex-
perience a montré, en effet, que des réponses
corrélatives négatives pouvaient annuler comple-
tement le progres sur le caractére sélectionné
(Kervella et al, 1991).

Des réponses négatives couramment obte-
nues sont, par exemple, la diminution du rende-
ment lorsque l'on sélectionne pour la concentra-
tion en certaines composantes des graines.
Schipper et Frey (1991b et 1992) l'observent en
sélectionnant la teneur en huile chez l'avoine,
Burton et al (1983) en sélectionnant la teneur en
acide oléique de r'huile chez le soja, et Carter et
al (1982) en sélectionnant sur la teneur en pro-
teéines des graines de soja. L'expérience de Mat-
zinger et al (1989) sur le tabac montre que le fait
de prendre en compte le rendement dans la sé-
lection permet de maintenir son niveau tout en
progressant sur le caractére principal. D'autres
effets sont souvent observés par les sélection-
neurs : évolution de la précocité, de la hauteur
ou du poids de 1 000 grains, lorsque I'on sélec-
tionne pour le rendement ou la teneur des
graines en certaines composantes (Guimaraes
et Fehr, 1989 ; Rose et al, 1992 ; Burton et al,
1983 et 1990 ; Werner et Wilcox, 1990 ; McFer-
son et Frey, 1990, 1991 et 1992 ; Branson et
Frey, 1989a et b ; Delaney et Bliss, 1991a et b).
A cet égard, les résultats de Werner et Wilcox
(1990) sont trés concluants. lls sélectionnent le
rendement en grains chez le soja, d'une part
sans prendre en compte la maturité, d'autre part
en le corrigeant par celle-ci. Pour des niveaux
comparables de progrés sur le rendement, ils
obtiennent dans le premier cas une réponse cor-
rélative significative sur la maturité et, dans le se-
cond cas, aucun effet. Evidemment, cela est
aussi vrai dans l'autre sens : la sélection pour la
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précocité de Xu et Wilcox (1992) a des effets sur
le rendement. On observe également des ré-
ponses du type «diminution de la teneur d'une
composante des graines» lorsque l'on sélec-
tionne sur une autre composante (Xu et Wilcox,
1992). Rose et al (1992) présentent un résuitat
original : la résistance a Phytophthora augmente
avec la sélection sur le rendement chez le soja.
Les auteurs attribuent cet effet aux caractéristi-
ques du lieu ou a été effectuée la selection : le
site est particulierement infesté par ce champi-
gnon et les individus peu résistants donnent des
rendements catastrophiques.

L'ensemble des résultats semble bien confir-
mer la nécessité de prendre en compte tous les
caractéres qui interviennent dans 'élaboration de
la valeur agronomique. Cela justifie les expé-
riences de sélection sur index (Thomas et al,
1991b ; Brabant et al, 1991 ; Marocco et al,
1992) ou celles contrdlant par niveaux indépen-
dants la valeur de différents caractéres (Frey ef
al, 1988 ; McFerson et Frey, 1990, 1991 et
1992 ; Branson et Frey, 1989a et b ; Schipper et
Frey, 1991b et 1992 ; Guimaraes et Fehr, 1989 ;
Matzinger et al, 1989).

Evolution de la variabilité génétique
de la population (tableau Ill)

De nombreux auteurs s'intéressent a la variabilité
génétique encore disponible aprés plusieurs
cycles de sélection. Cela permet d'évaluer l'inté-
rét du schéma a plus long terme et les perspec-
tives de poursuite de la sélection. La encore, les
résultats présentés sont trés héterogénes quant
a leur nature. Il peut s'agir d'une estimation de la
variance génétique ou de I'héritabilité des carac-
teres (McFerson et Frey, 1992 ; Branson et Frey,
1989a et b ; Schipper et Frey, 1992 ; Brabant et
al, 1991 : Marocco et al, 1992 ; Rose et al, 1992;
Burton et al, 1990 ; Matzinger et al, 1989), mais
aussi simplement de la variance phénotypique
estimée (Delaney et Bliss, 1991a; Thomas et al,
1991b ; Werner et Wilcox, 1990 ; Xu et Wilcox,
1992), ce qui est tout de méme moins précis.
Méme dans le cas de variances génetiques, les
comparaisons peuvent étre difficiles, si ce ne
sont pas les mémes niveaux de consanguinité
qui servent a évaluer chaque cycle: par
exemple, McFerson et Frey (1992) comparent les
variances génétiques entre bulks Sz issus de Sy
du cycle 0 et familles S; du cycle 3. Ces valeurs
ne sont comparables que si la variance est pure-
ment additive.

Quel que soit le mode d'évaluation de la varia-
bilité, la plupart des auteurs observent une dimi-
nution de celle-ci, parfois méme assez impor-
tante (Burton et al, 1990 : diminution de 90%
dans Pll; Delaney et Bliss, 1991a, ainsi que
Rose et al, 1992 : diminution de 80%). Il y a
quelques cas ou elle semble se maintenir
(McFerson et Frey, 1992 ; Werner et Wilcox,
1990 ; Xu et Wilcox, 1992). Il semble difficile de
relier la diminution de variabilité a l'intensité de
sélection ou au nombre d'individus gardés, et ce
d'autant plus que les auteurs ne donnent pas
toujours l'information a ce sujet.

Par ailleurs, nous avons vu que la réponse a
la sélection dans le cas ou 4 cycles au moins
avaient été réalisés ne diminuait pas : cela est
une indication a posteriori d'un certain maintien
de la variabilité génétique dans la population du-
rant les cycles déja réalisés. Le seul élément
dont nous disposons (voir plus haut) est que,
pour un méme schéma réalisé sur 2 populations
de bases génétiques différentes, le progrés est
plus faible dans la population & base étroite, et
qu'a la limite il devient nul (Burton et al, 1990).
Dans ce cas, la variabilité génétique, faible des
le départ, semble bien avoir été épuisée. De
fagon générale, il semble bien y avoir une dimi-
nution de la variabilité a la suite de la sélection,
mais la variabilité reste suffisante pour assurer
un progrés génétique continu, sauf dans quel-
ques rares cas ou l'on partait d'une base généti-
que trés étroite.

CONCLUSION

Les expériences de sélection récurrente sur des
espéces autogames présentent differents as-
pects communs au niveau des schémas. Tout
d'abord, de réels progrés ont été réalisés sur la
durée du cycle : Ia plupart des schémas tiennent
en 1 an ou 2. Cela a pu se faire grace a une sé-
lection trés précoce, ainsi qu'a la maitrise des
genérations dérobées. Certains problémes ap-
paraissent cependant avec la sélection précoce.
On se trouve généralement en conditions de sé-
lection indirecte par rapport a l'expression du ou
des caractéres en conditions de culture commer-
ciale. Il devient alors important d'évaluer le pro-
grés dans les conditions plus proches de celles
de la grande culture que celles de la sélection ;
ce qui n'est pas toujours fait dans les expé-
riences décrites. De plus, la sélection est faite
sur des individus encore trés hétérozygotes et,
éventuellement, sur des descendances trés hé-
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térogénes ; cela peut compliquer la sélection
ainsi que lintercroisement. La encore, I'évalua-
tion est importante : elle devrait étre faite sur des
lignées ou des familles hautement consanguines
pour donner une idée du progrés sur l'aptitude
de la population a donner de bonnes lignées
pures. A ce propos, on ne peut que regretter qu'il
n'y ait aucune nouvelle expérience de sélection
récurrente sur lignées obtenues par haplo-
diploidisation.

Un second point est le recentrage autour de 5
a 10 du nombre de génotypes utilisés pour former
la population de départ, ainsi qu'une limitation au
niveau des origines. Les populations formées a
partir de 2 parents ont tendance a disparaitre.
C'est un bon point, car on a vu qu'un épuisement
de la variabilité au cours des premiers cycles peut
remettre en cause l'efficacité de la sélection dans
ces cas-la. Cependant, méme pour les autres po-
pulations, il n'est pas évident que le progrés
puisse se maintenir & long terme : en effet, une di-
minution de la variabilité durant la sélection a sou-
vent été mise en évidence.

On a noté également que des efforts avaient
été portés sur l'intercroisement pour former la
population de départ. L'utilisation de stérilités
males apparait intéressante, mais son utilisation
semble restreinte au soja, pour lequel les expéri-
mentateurs montrent certaines ouvertures avec,
par exemple, des expériences de sélection pour
le rendement malgré la disjonction du caractére
male-stérile.

Une critique commune a de nombreux sché-
mas reste la prise en compte d'un faible nombre
de caractéres, voire d'un seul, dans la sélection.
Bien que les auteurs aient tous conscience des
probiemes posés par des réponses corrélatives
négatives, peu prennent en compte lI'ensemble
de la valeur agronomique ou méme simplement
quelques caractéres supplémentaires.

L'ensemble des résultats est intéressant pour
les sélectionneurs. Les schémas se rapprochent
des besoins et des conditions de I'amélioration
des populations pour la création variétale et, de
fagon plus fondamentale, certaines expériences
fournissent de nouveaux critéres de sélection
(plus ou moins directs) pour des caractéres phy-
siologiques plus complexes et donnent des infor-
mations sur les relations entre ceux-ci.
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