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Résumé — Les améliorateurs de plantes autogames pratiquent une forme de sélection récurrente. Mais ce sont des
croisements simples entre lignées pures précédemment sélectionnées qui sont {a base d'un nouveau cycle de sélec-
tion et de croisements. La durée du cycle, les nombreuses générations d'autofécondations avant l'intercroisement et
I'étroitesse de la base génétique de départ risquent d'étre des facteurs limitants du progrés génétique a long terme.
Pour éviter ces inconvénients, de nombreux expérimentateurs ont appliqué a des espéces autogames des schémas
de sélection récurrente plus proches de ceux utilisés dans I'amélioration des allogames. Afin d'évaluer l'intérét de tels
schémas pour 'améiioration de la valeur en lignée des autogames, nous avons effectué une revue bibliographique
des expériences. Celle-ci, non exhaustive, concerne un grand nombre d'espéces : avoine, blé, orge, sorgho, soja, ha-
ricot, coton et tabac, pour une période allant jusqu'en 1989. Aprés une étude des modalités d'application des prin-
cipes de la sélection récurrente, nous faisons un bilan des résultats obtenus et nous en discutons la portée.

sélection récurrente / progrés génétique / variabilité génétique / autogame / valeur en lignées

Summary — Recurrent selection for the breeding of autogamous species with pure line varieties: a critical re-
view. Breeders of autogamous species traditionally apply a sort of recurrent selection scheme. But the genitors of a
new cycle of selection and intercrossing are pure lines, and intercrossing consists of a few single crosses. The length
of such cycles, the high number of selfing generations before intercrossing and the narrow genetic base tend to limit
the long-term genetic gain. To avoid these drawbacks, recurrent selection schemes closer to those used in the breed-
ing of allogamous species have been applied to autogamous species in many experiments. In order to evaluate the in-
terest of such schemes for improving pure line value of autogamous species, a set of experiments, carried out up to
1989, has been reviewed which concern a large number of species: oat, wheat, barley, sorgho, soybean, bean, tobac-
co and cotton. After an analysis of the modalities used in the recurrent selection schemes applied (table | and Il), a
synthesis of the results obtained is presented (table lll) and their significance discussed.

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

INTRODUCTION : AMELIORATION
TRADITIONNELLE DES PLANTES
AUTOGAMES ET SELECTION RECURRENTE

L'amélioration des espéces autogames a long-
temps été basée sur la sélection généalogique,
ou l'on pratique simultanément la fixation par au-
tofécondation et la sélection, sur du matériel
issu le plus souvent du croisement de 2 lignées.
D'autres méthodes (bulk, single seed descent
(SSD), haplo-diploidisation) qui différent la sé-
lection apreés l'obtention de matériel trés homo-
zygote, ont éteé également appliquées.

En fait avec ces méthodes, les sélectionneurs de
plantes autogames pratiquent depuis longtemps
une forme de sélection récurrente : les lignées
performantes retenues a lissue de la sélection
sont utilisées comme géniteurs pour un nouveau
cycle de croisements suivi de sélection
(McProud, 1979; Busch et Kofoid, 1982). Mais
les modalités de cette sélection ne permettent
sans doute pas d'utiliser au mieux la variabilité
existante.

En effet, I'étroitesse de la base génétique,
constatée par McProud (1979) sur l'orge et Gal-
lais (1990) sur le bié, limite dés le départ la varia-
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bilité génétique. Les introductions ultérieures de
matériel sont limitées et les géniteurs retenus
peu nombreux, ce qui conduit rapidement a un
fort apparentement au sein du matériel travaillé.

Les lignées intercroisées ayant subi de nom-
breuses générations d'autofécondation, on aug-
mente les risques d'avoir perdu des genes favo-
rables au moment de l'intercroisement, surtout si
ces génes sont présents a faible fréquence ou
s'ils codent pour des caracteres faiblement héri-
tables et sont liés a des genes défavorables co-
dant pour des caracteres fortement héritables
(Gallais, 1977). Dans ce dernier cas, les risques
sont encore accrus lorsque I'on pratique une sé-
lection pendant la phase de fixation (sélection
généalogique). La rareté des recombinaisons ef-
ficaces se traduit par une fixation par blocs chro-
mosomiques parentaux.

L'intérét de ces recombinaisons a été discuté
(Bos, 1974; Pederson, 1977; Silvela et Diez-
Barra, 1985) : elles risquent de provoquer des
ruptures de liaisons favorables (“coupling”), ce
qui peut étre dommageable a court terme. Mais
cela semble étre le prix a payer pour la création
de nouvelles associations de génes favorables
par rupture des liaisons défavorables
(«répulsion»), qui peuvent exister dans le maté-
riel de départ et dont la fréquence tend a aug-
menter dés que I'on pratique une sélection (Fal-
coner, 1989).

Dans la pratique traditionnelle de I'améliora-
tion des autogames, les opportunités d'appari-
tion de nouvelles associations sont réduites pour
2 raisons. Les croisements peu nombreux, entre
lignées pures, ne permettent qu'un brassage li-
mité; et surtout, la division par 2 a chaque géné-
ration d'autofécondation, de la fréquence faible
des recombinaisons efficaces et le nombre élevé
de ces générations diminuent encore les possibi-
lités d'apparition de nouvelles associations &
chaque unité de temps.

L'élargissement de la base génétique ainsi
que son renouvellement, et la réduction de la
durée du cycle par diminution du nombre de gé-
nérations d'autofécondation, vont permettre de
déboucher sur la sélection récurrente propre-
ment dite, telle qu'elle a été définie par les sélec-
tionneurs de plantes allogames.

Cette sélection récurrente, consistant en une
succession de cycles courts de sélection et d'in-
tercroisements généralisés, est appliguée depuis
longtemps pour la création de variétés hybrides
chez les allogames, et en particulier le mais. Elle
a montré son intérét (Hallauer et Miranda, 1981),

qui est d'autant plus grand que l'on travaille sur
plusieurs caracteres et sur des caractéres poly-
géniques. Elle permet d'améliorer le niveau gé-
néral de la population sans réduire trop la varia-
bilité génétique.

Chez les autogames, on retrouvera le schéma
général d'un cycle comprenant 2 phases (Gal-
lais, 1990) : la phase de sélection, elle-méme
constituée de la production du matériel qui servi-
ra a l'appréciation de la valeur génétique et de
l'appréciation proprement dite, et la phase d'in-
tercroisement des unités sélectionnées. Mais le
but sera ici d'améliorer la valeur en lignées des
populations (Gallais, 1979).

DIFFICULTES D'APPLICATION
DES PRINCIPES DE LA SELECTION
RECURRENTE AUX AUTOGAMES

La mise en ceuvre du schéma de sélection récur-
rente chez les espéces autogames se heurte a
des difficultés pratiques. Celles-ci sont liées a
leur mode de reproduction : I'autofécondation. Le
faible taux de multiplication de la plupart des au-
togames pour lesquelles les variétés sont des li-
gnées pures renforce encore ces difficultés.

Réalisation de l'intercroisement

Du fait méme de la biologie florale des plantes
autogames, le sélectionneur est obligé d'interve-
nir pour réaliser l'intercroisement. Le temps et le
colt nécessaires a la réalisation (le plus souvent
manuelle) d'un nombre suffisant de croisements
a longtemps été un frein a l'application de la sé-
lection récurrente aux autogames (Burton et
Brim, 1981; Gupton, 1981; Avey et al, 1982;
Rose, 1983; Payne et al, 1986). Si le nombre de
parents sélectionnés est faible, un dialléle est le
mode de croisement qui se rapproche le plus de
la panmixie.

Quel que soit le plan de croisement choisi, le
nombre de croisements réalisables est limité, et
l'on comprend tout l'intérét de I'utilisation de sys-
temes de stérilité male, naturels ou provoqués
par 'application d'ACH (agents chimiques d'hy-
bridation). Actuellement, les molécules d'ACH ne
sont pas facilement utilisables plante a plante
dans des populations génétiquement hétéro-
génes. Ce sont donc plutdt des stérilités géneti-
ques, le plus souvent stérilités géniques réces-
sives (Dogget, 1972; Burton et Brim, 1981;
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Habgood et Rafique Uddin, 1984; Obilana, 1985;
Carver et al, 1986), mais aussi stérilités géniques
dominantes (Knapp et Cox, 1988) que l'on trou-
vera dans certains schémas de ces programmes.

Dans de tels systémes, la récolte sur les
males stériles uniquement permet un réel bras-
sage au hasard des gametes et de plus grandes
possibilités de réassociation. Les problemes se
situent a 2 niveaux : l'introduction des genes de
stérilité dans la population et la gestion du sys-
téme (repérage des males stériles a l'intercroise-
ment, jugement des familles en disjonction pour
la stérilité méle (Knapp et Cox, 1988), sorties
vers la création variétale, etc). Il est également
difficile de contréler l'intercroisement et de véri-
fier que tous les parents y participent.

Sélection précoce

Pour que la durée du cycle soit minimale, la sé-
lection doit opérer le plus t6t possible aprés I'in-
tercroisement (premiére, deuxiéme ou troisiéme
génération). Mais la sélection pécoce chez les
autogames pose 2 types de problémes :

— le niveau d'hétérozygotie élevé ne permet pas
de juger précisément de la valeur en lignée d'un
génotype, de plus;

— le faible taux de multiplication de la plupart de
ces espéces limite le nombre de semences dis-
ponibles par génotype, ce qui réduit le nombre
de répétitions et surtout la taille des parcelles élé-
mentaires (Brabant et al, 1989a). Dans ces
conditions, il risque de se développer des phéno-
ménes de compétition intraparcellaire (Fasoulas,
1983) et interparcellaire (Azais et al, 1984).

Cependant, les données du probléme pour-
raient étre modifiées par le développement de
'haplo-diploidisation. En effet, cette méthode
permet d'obtenir des lignées en 1 ou 2 ans, a
lissue de lintercroisement (Patel et al, 1985).
L'évaluation de la valeur en lignée se fait directe-
ment et la corrélation entre la valeur des indivi-
dus testés et la valeur en lignée des individus
issus d'intercroisement est maximisée (Gallais,
1988). Mais cela risque de développer a l'inté-
rieur de la population une sélection sur I'aptitude
a I'haplo-diploidisation.

Jusqu'a présent, ces difficultés, prévisibles au
niveau de lintercroisement puis de la sélection,
expliquent que, malgré les bons résultats obte-
nus par les sélectionneurs de mais, les sélection-
neurs de plantes autogames pour des variétés li-
gnées pures n'aient pas appliqué les schémas de

sélection récurrente a cycle court. De nom-
breuses expériences ont cependant été tentées.
Nous allons dans cet article en faire une revue
en analysant d'abord plus particulierement I'ap-
plication des principes de la sélection récur-
rente. Puis nous dresserons un bilan des résul-
tats obtenus et nous en analyserons la portée.

REVUE DES EXPERIENCES
DEJA REALISEES

Modalités des expériences

Création de la population de base (tableau I)

Dans leurs expériences de sélection récurrente,
les sélectionneurs de plantes autogames partent
généralement d'une base génétique assez large
(tableau 1). Dans la plupart des cas, le nombre
de lignées a l'origine de la population est de
l'ordre de 10-20, parfois nettement supérieur :
40 (Sumarno et Fehr, 1982; Gai et Fehr, 1984,
Guimaraes, 1986), 118 (Habgood et Rafique
Uddin, 1984) et 158 (Dogget, 1972). Certains
auteurs partent d'une population composite déja
existante (Habgood et Rafique Uddin, 1984; Obi-
lana, 1985; Stuart, 1986; Parlevliet et Van Om-
mern, 1988a, b); d'autres cependant (Miller et
Rawlings, 1967; Byrne et Rasmusson, 1974;
Redden et Jensen, 1974; Randhawa et Gill,
1978; Brim et Burton, 1979; Nanda et al, 1981,
Madhy, 1988a, b; Sanguineti et al, 1988) tra-
vaillent sur une population issue du croisement
de 2 lignées homozygotes. Comme dans les
pratiques traditionnelles, fréquemment I'une
d'elle est «exotique».

Les lignées utilisées comme parents sont gé-
néralement d'origines trés diverses, de fagon a
réunir des qualités tres différentes.

Les populations aux bases génétiques les
plus larges ont pu étre formées grace a des sys-
témes de stérilité male (Dogget, 1972; Habgood
et Rafique Uddin, 1984; Obilana, 1985). L'utilisa-
tion de celle-ci se fait par croisement des pa-
rents avec une ou plusieurs lignées male stériles
(Dogget, 1972; Burton et Brim, 1981; Carver et
al, 1986). Puis, soit le brassage génétique est
poursuivi pendant une ou plusieurs générations
en récoltant a chaque fois sur les plantes male
stériles, soit la sélection commence immédiate-
ment.

Les autres populations ont été obtenues par
croisements manuels. Dans ce cas, les croise-
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ments sont parfois réalisés selon un plan dialléle
(sans réciproque) entre les parents de départ ou
bien entre les hybrides simples de ces parents
(Khadr et Frey, 1965; Matzinger et Wernsman,
1968; Miller et Fehr, 1979; Gupton, 1981; Busch
et Kofoid, 1982; Loffler et al, 1983; Walker et
Schmitthenner, 1984; Patel et al, 1985; Stanca
et Marocco, 1985; Payne et al, 1986; Bregitzer
et al, 1987; Maich et al, 1987; Delogu et al,
1988) ou bien selon un plan dialléle partiel lors-
gue le nombre de lignées de départ est plus
élevé (Sumarno et Fehr, 1982; Gai et Fehr,
1984; Guimaraes, 1986; Lyons et al, 1987; Piper
et Fehr, 1987). Pour un nombre intermédiaire de
parents, le systéme pyramidal équilibré (Tho-
mas, 1986) fait intervenir chaque parent une
seule fois comme male ou comme femelle et
permet d'obtenir une population ou les individus
contiennent, en moyenne, une proportion égale
du génotype nucléaire de chaque parent (dans
ce cas précis, hybrides & 16 parents ayant subi 4
étapes de recombinaisons). Enfin, certaines po-
pulations ont été formées a partir de croisements
simples, doubles ou 3 voies, réalisés au hasard,
souvent entre un parent adapté et un parent
«exotique» (McNeal et al, 1978; Prohaska et
Fehr, 1981; Avey et al, 1982; Bello, 1985; Boc-
kelman et Sharp, 1986; Kelly et Adams, 1987;
Parlevliet et Van Ommern, 1988 (a et b)).

Comme dans le cas de I'utilisation d'une stéri-
lité male, le brassage génétique est parfois pour-
suivi pendant une (Avey et al, 1982) ou 2 géné-
rations de croisements au hasard (Miller et Fehr,
1979; Prohaska et Fehr, 1981; Busch et Kofoid,
1982; Sumarno et Fehr, 1982; Gai et Fehr, 1984;
Guimares, 1986).

Sélection (tableau II)

Les modalités exactes de la sélection (généra-
tion de test du matériel, nombre de nature des
unités candidates, intensité, criteres de choix)
varient d'une étude a l'autre. Cependant, quel-
ques régles peuvent étre dégagées.

La sélection est généralement précoce : dans la
plupart des cas, elle a lieu en Sy, voire en Sg.
Mais on note des sélections plus tardives : Sj et
S, (Miller et Rawlings, 1967; McNeal et al, 1978;
Sumarno et Fehr, 1982; Gai et Fehr, 1984; Gui-
maraes, 1986; Piper et Fehr, 1987) ou méme S5
(Payne et al, 1986; Bregitzer et al, 1987). Une
seule expérience (Patel et al, 1985) utilise I'ha-
plodiploidisation et I'évaluation se fait alors direc-
tement sur les lignées. Certains systémes sont
basés sur l'observation de familles de demi-

fréres (Burton et Brim, 1981; Carver et al, 1986),
obtenues par la pollinisation libre des plantes
male stériles. Cette méthode, en théorie du
moins, sera moins efficace que la sélection sur
descendance Sy pour améliorer la valeur en li-
gnée (Gallais, 1990).

La recherche d'un équilibre entre précision et
colt du test se traduit par des variations du
nombre d'unités testées et du taux de sélection,
en fonction de la méthode employée.

C'est lorsqu'une sélection massale est prati-
quée (en Sg ou en S,), que I'effectif d'unités can-
didates est le plus élevé (plusieurs centaines a
quelques milliers de plantes observées), ce qui
permet alors une intensité de sélection forte; le
pourcentage d'unités retenues est souvent infe-
rieur & 10% : 5 & 10% (Redden et Jensen, 1974),
1,6 a 3% (Busch et Kofoid, 1982), 5% (Obilana,
1985) et 2,4% (Kelly et Adams, 1987).

Lorsque la sélection se fait en S; ou Sy, |l
s'agit rarement de sélection massale (excepté
pour Byrne et Rasmusson, 1974; Redden et Jen-
sen, 1974; Busch et Kofoid, 1982; Kelly et
Adams, 1987); les auteurs utilisent la structure
familiale. lls pratiquent alors soit une sélection
entre familles seule (McNeal et al, 1978; Brim et
Burton, 1979; Kenworthy et Brim, 1979; Miller et
Fehr, 1979; Prohaska et Fehr, 1981; Loffler et al,
1983; Walker et Schmitthenner, 1984; Bello,
1985; Obilana, 1985; Stanca et Marocco, 1985;
Stuart, 1986; Delogu et al, 1988; Parlevliet et
Van Ommern, 1988 (a et b)), soit une sélection
«individu dans famille» afin de maintenir toutes
les origines et d'éviter de retenir des plantes ap-
parentées (Burton et Brim, 1981; Gupton, 1981;
Carver et al, 1986), soit une sélection combinée
«famille-individu dans famille» (Thomas, 1986;
Kervella, 1987; Lyons et al, 1987; Kervella et al,
1988; Madhy, 1988b; Brabant et a/, 1989a) qui
permet alors d'utiliser la totalité de l'information.

Pour les expériences ol la sélection se fait en
génération avancée (ou sur des lignées obte-
nues par haplodiploidisation), les familles obte-
nues sont trés homogeénes et la sélection n'opére
qu'entre familles. Par contre, au nombre élevé
de générations d'autofécondations risque de cor-
respondre une perte de la variabilité génétique
de départ. Afin de minimiser cette perte, les fa-
milles ou lignées sont obtenues par SSD (Su-
marno et Fehr, 1982; Gai et Fehr, 1984; Guima-
raes, 1986; Payne et al, 1986; Piper et Fehr,
1987), bulk {Miller et Rawlings, 1967) ou haplodi-
ploidisation (Patel et al, 1985).

Afin d'augmenter la précision des tests d'éva-
luation, ceux-ci se font souvent avec répétitions
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et parfois dans plusieurs lieux. Certains auteurs
ont méme effectué 2 générations consécutives
de tests (Guimaraes, 1986; Piper et Fehr, 1987;
Madhy, 1988b).

Un probléme de la sélection précoce est 'éva-
luation des unités candidates : les conditions de
culture sont souvent éloignées de celles de la
pratique agricole a cause de la faible disponibilité
en graines ou pour la commeodité de l'essai. Or
certains caractéres sont fortement affectés par
les conditions de culture (densité de semis, voisi-
nage, traitements, etc.) et I'on risque alors de se
trouver en situation de sélection indirecte. C'est
par exemple le cas pour le rendement mesuré en
microparcelles (Brabant et al, 1989b), sur des po-
guets (Sumarno et Fehr, 1982; Bello, 1985; Patel
et al, 1985; Piper et Fehr, 1987) ou sur des
plantes isolées (Busch et Kofoid, 1982). Centains
auteurs tiennent compte du probleme, par
exemple pour la sélection pour la résistance au
phytophthora chez le soja : les premiers tests
précoces de tolérance en pots sont validés par
un second au champ réalisé avec les individus
retenus (Walker et Schmitthenner, 1984).

On peut noter également que la sélection
porte rarement sur plusieurs caracteres; quand
C'est le cas, il s'agit souvent de la prise en
compte en plus du caractére sélectionné, de ca-
ractéres phénotypiques individuels comme la
hauteur et la précocité (caractéres agronomiques
dans le tableau Il) par élimination des extrémes.
Quelqgues articles relatent la sélection de 2 carac-
teres en paralléle ou par niveaux indépendants
(McNeal et al, 1978; Habgood et Rafique Uddin,
1984, Kelly et Adams, 1987), et trés peu I'utilisa-
tion d'un index (Stanca et Marocco, 1985; Tho-
mas, 1986; Kervella 1987; Maich et al, 1987, De-
logu et al, 1988).

Intercroisement (tableau II)

L'intercroisement peut avoir lieu sur les unités sé-
lectionnées si la sélection est possible avant flo-
raison. C'est le cas pour le poids des feuilles
chez le tabac (Matzinger et Wernsman, 1968;
Gupton, 1981), pour le tallage herbacé chez le
blé et I'orge (Redden et Jensen, 1974), pour la
précocité d'épiaison chez le blé (Avey et al,
1982) et chez l'orge (Sanguineti ef al, 1988) et
pour la tolérance au phytophthora et la résis-
tance a la chlorose ferrique chez le soja (Prohas-
ka et Fehr, 1981; Walker et Schmitthenner,
1984).

Sinon, lintercroisement a lieu entre les des-
cendances des unités sélectionnées. Dans ce

cas, si les descendances sont des familles S
ou S, et qu'on ne dispose pas de systéme de
stérilité male, on ne peut faire intervenir toutes
les plantes dans l'intercroisement. il faut donc
choisir un ou quelques individus dans chaque
descendance sélectionnée pour «représenter»
la famille. Busch et Kofoid (1982) intercroisent
les individus S, obtenus par SSD des plantes S
sélectionnées. Dans le cas de familles S, S4 ou
Sg ou de lignées HD, cette opération est facilitée
par leur plus grande homogénéité.

Les unités intercroisées sont au moins au
nombre de 10, sauf dans 2 études assez an-
ciennes (Miller et Rawlings, 1967; Byrne et Ras-
musson, 1974) et I'étude de Patel et al (1985)
utilisant des lignées haploides doublées. Elles
ne dépassent 30 que dans un faible nombre de
cas, en particulier lorsque les auteurs utilisent
une stérilité male.

Comme lors de la création de la population de
base, il y a opposition entre le nombre d'unités
retenues et le nombre moyen de croisements ré-
alisables par unité. Les dialleles complets per-
mettent d'exploiter au mieux la variabilité des
unités retenues, mais sans doute au détriment
de toute la variabilité intéressante présente dans
la population de départ : le nombre de lignées
retenues ne peut étre élevé dans ce cas. Les sé-
lectionneurs leur préférent souvent des dialléles
incomplets (Payne et al, 1986; Lyons et al,
1987) ou des croisements au hasard entre les
unités sélectionnées (Matzinger et Wernsman,
1968; Redden et Jensen, 1974; Gupton, 1981;
Avey et al, 1982; Busch et Kofoid, 1982), qui
permettent l'intervention d'un plus grand nombre
de lignées (20-250 dans les expériences rap-
portées), pour un nombre de croisements un
peu inférieur (50-100) ou éventuellement supé-
rieur : 240 croisements avec 80 individus sélec-
tionnés (Thomas, 1986; Kervella, 1987; Kervella
et al, 1988; Brabant et al, 1989a). Notons que
certains inconvénients des croisements au ha-
sard peuvent étre évités : on s'assure que les li-
gnées participent toutes a des croisements (L6f-
fler et al, 1983), les croisements entre unités
apparentées sont évités (Burton et Brim, 1981;
Avey et al, 1982).

L'utilisation de la stérilité male permet de com-
biner un grand nombre d'unités retenues (de
100 a plusieurs centaines) et un grand nombre
de croisements pour chague unité.

Dans presque tous les cas, une seule généra-
tion d'intercroisement est effectuée. Toutefois,
certains auteurs ont essayé d'évaluer l'effet de
plusieurs générations d'intercroisements consé-
cutives (Guimaraes, 1986; Piper et Fehr, 1987).
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Dans leurs expériences de sélection récur-
rente, les améliorateurs de plantes autogames
se rapprochent ainsi des méthodes de sélection
des plantes allogames. Mais la sélection reste
parfois tardive et le nombre d'unités retenues
pour lintercroisement risque encore d'étre un
goulot d'étranglement pour la variabilité généti-
que de la population.

RESULTATS OBTENUS

Evolution de la valeur moyenne
de la population

Le succés d'une expérience de sélection récur-
rente se juge d'abord sur I'évolution de la valeur
moyenne de la population (tableau Il1).

Caractéres soumis a la sélection

La mesure du progrés dépend beaucoup des
conditions de I'évaluation. De nombreux auteurs
comparent directement les parents ou les fa-
milles Sy des différents cycles (Gupton, 1981;
Avey et al, 1982; Sumarno et Fehr, 1982; Obila-
na, 1985; Stanca et Marocco, 1985; Guimaraes,
1986; Stuart, 1986; Thomas, 1986; Payne et al,
1986; Bregitzer et al, 1987; Maich et al, 1987;
Piper et Fehr, 1987; Delogu et al, 1988; Parle-
viiet et Van Ommern, 1988a, b; Sanguineti et al,
1988). Il s'agit alors du progres sur la valeur
propre et non sur la valeur en lignée. Quelques
uns cependant tirent des lignées par SSD ou
bulk pour évaluer le progrés réalisé (Burton et
Brim, 1981; Busch et Kofoid, 1982; Loffler et al,
1983; Lyons et al, 1987; Kervella, 1987; Kervella
et al, 1988) afin de mieux estimer la valeur en li-
gnée de la population.

De plus I'évalution devrait se faire dans des
systémes se rapprochant le plus possible des
conditions de monoculture et non de celles de la
sélection comme c'est souvent le cas. On peut
citer Redden et Jensen (1974) qui, pratiquant
une sélection pour le nombre de talles chez le
blé et l'orge, se placent pour la sélection et pour
I'évaluation du progrés en conditions de faible
densité; d'autres travaillant sur le rendement de
lavoine (Payne et al, 1986) et de l'orge (Delogu
et al, 1988), utilisent des poquets ou des petites
parcelles pour la sélection et I'évaluation du pro-
gres; certains travaillent dans les mémes condi-
tions de peuplement dans les 2 cas, pour la sé-
lection pour le poids des feuilles chez le tabac
(Matzinger et Wernsman, 1968) et la teneur en
protéines chez le soja (Miller et Fehr, 1979).

Dans le cadre de ces systéemes d'évaluation,
les expériences entreprises chez les plantes au-
togames se sont rarement soldées par des résul-
tats nuls ou négatifs. Nanda et al (1981) rappor-
tent que la valeur de la population issue de
lintercroisement est plus faible que celle de la
descendance du matériel de départ en autofé-
condation. Mais dans cette expérience, il n'y a
pas eu sélection préalable a lintercroisement.
Sumarno et Fehr (1982) rapportent un autre
échec sans pouvoir I'expliquer : la sélection pour
le rendement a été inefficace dans leur popula-
tion de précocité intermédiaire.

Parfois, la réponse a la sélection est nette-
ment plus forte pour le premier cycle que pour
les suivants. C'est le cas de la sélection pour le
rendement chez le soja menée par Kenworthy et
Brim (1979) : ils expliqguent ce phénomeéne par
des changements dans les modalités de la sélec-
tion pratiquée. Une autre hypothése est invo-
quée par Avey et al (1982), obtenant les mémes
résultats avec une sélection pour la précocité
d'épiaison chez le blé : lorsqu'un caractére est
en partie contr6lé par des génes majeurs, il est
possible que la sélection joue essentiellement
sur ces genes au cours du premier cycle et
conduise a leur fixation; les progrés obtenus ulté-
rieurement, par accumulation de génes a effet
mineur, sont alors moins spectaculaires.

Dans la plupart des expériences, la réponse
est significative et constante durant toute I'étude,
qui dure jusgu'a 8 cycles. Cela se traduit par une
augmentation de la valeur moyenne de la popu-
lation, linéaire en fonction du nombre de cycles
(Miller et Rawlings, 1967; Matzinger et Verns-
man, 1968; Brim et Burton, 1979; Prohaska et
Fehr, 1981; Busch et Kofoid, 1982), et allant
jusqu'a 25% (Lyons et al, 1987) de la valeur
moyenne initiale, par cycle.

Brim et Burton (1979) ne mettent pas en évi-
dence d'effet a court terme du nombre d'unités
intercroisées ni du nombre d'individus par croise-
ment sur cette efficacité. Par contre, une plus
grande diversité génétigue au départ semble
augmenter la réponse a la sélection. Par I'utilisa-
tion de 4 populations différentes de départ, Obi-
lana (1985) met en évidence ['effet de la base
génétique et de la variabilité disponible au dé-
part.

Piper et Fehr (1987) comparent 4 stratégies
de sélection : 1 ou 2 années d'évaluation combi-
nées a 1 ou 3 intercroisements. Les stratégies
comptant 2 années d'évaluation se révelent su-
périeures, que le progrés génétique soit exprimé
par cycle ou par an, grace a une meilleure prise
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en compte des interactions génotype-milieu mais
également grace au systéme de test, plus précis
dans ce cas (parcelles en rang au lieu de po-
quet). Par contre, 3 intercroisements n'apportent
aucun bénéfice sur le progrés génétique. Cela
confirme les résultats de larticle théorique de
Bos (1974) (cas d'un couple de loci ou les génes
favorables sont dominants) : un intercroisement
supplémentaire en F» n‘augmente pas la probabi-
lité d'obtenir des génotypes favorables aux 2 loci
en F3 ou F infini.

La multiplicité des facteurs intervenant dans
une stratégie de sélection rend délicate les com-
paraisons entre études et donc la mise en évi-
dence de I'effet d'un facteur par ce moyen.

Caractéres non sélectionnés

Mais une sélection peut aussi avoir des effets in-
directs sur des caractéres qui n'ont pas été pris
en compte par le sélectionneur dans I'évaluation
des unités candidates. C'est pourquoi la plupart
se sont également intéressés a I'évolution de la
distribution de certains caracteres non directe-
ment sélectionnés.

Les sélectionneurs observent trés fréquem-
ment des effets secondaires de la sélection sur
ces caractéres. Parfois l'effet constaté est favo-
rable : augmentation de [a teneur en protéines du
grain parallélement au poids de 1 000 grains
chez le blé (Busch et Kofoid, 1982) et du poids
de 1000 grains parallélement au rendement
chez le soja (Sumarno et Fehr, 1982); diminution
du taux d'acide linoléique (de mauvaise qualité
nutritionnelle) parallélement a l'augmentation du
taux d'acide oléique chez le soja (Carver et al,
1986), de la teneur en alcaloides paraltélement a
l'augmentation du poids de feuilles chez le tabac
(Gupton, 1981) et du nombre de grains ridés pa-
rallélement a l'augmentation du nombre de
grains par épi chez l'orge (Habgood et Rafique
Uddin, 1984). Ces 4 derniers cas représentent
des effets recherchés par le sélectionneur, celui-
ci se plagant volontairement en situation de sé-
lection indirecte.

Mais le plus souvent, ces effets secondaires
sont néfastes. lls peuvent aller jusqu'a remettre
en question l'intérét du progres réalisé sur le ca-
ractére sélectionné. Ainsi, la sélection pour la ri-
chesse en protéines peut s'accompagner d'une
chute de rendement telle que la production de
protéines totale augmente peu ou pas du tout
(Randhawa et Gill, 1978; Brim et Burton, 1979;
Loffler et al, 1983; Madhy, 1988b) ou méme
tende & diminuer (McNeal et al, 1978). Les

mémes observations sont faites par Burton et
Brim (1981) dans le cadre d'une sélection pour
la richesse en lipides chez le soja. De méme,
une sélection pour le poids de 1 000 grains peut
étre contrebalancée par une diminution du
nombre de grains par épi, le rendement en grain
ne progresse alors pas du tout (Busch et Kofoid,
1982). Et, si Redden et Jensen (1974) réalisent
une sélection efficace pour le nombre de talles
chez le blé et l'orge, la diminution paralléle de la
proportion de talles montant se traduit en défini-
tive par un nombre d'épis fertiles pratiquement
identique.

D'une maniére plus générale, méme si globa-
lement le niveau de la population a été amélioré
pour un caractére, cela s'accompagne presque
toujours d'effets parasites sur des caractéres an-
nexes comme la hauteur et la précocité (par
exemple pour la sélection sur le rendement). Ce
phénomeéne est dii a I'aspect unicaractére de la
plupart de ces schémas et non lié a la sélection
récurrente elle-méme.

En effet, certains auteurs n'observent pas
d'effets secondaires néfastes de la sélection
(Stanca et Marocco, 1985; Thomas, 1986; Delo-
gu et al, 1988) ou bien des effets négligeables
(Maich et al, 1987) : il s'agit de schémas basés
sur une sélection multicaractére avec index. Il
existe peu de cas ou le principal caractére sélec-
tionné ne soit corrélé avec aucun autre carac-
tere et seule la sélection multicaractére permet
de contréler un ensemble de caractéres et d'ob-
tenir un progres général.

Madhy (1988a) compare différentes procé-
dures de sélection uni- et multicaractére chez le
blé et conclut que la premiére permet souvent le
meilleur progrés sur le caractére considéré mais
a cause d'effets indésirables sur les autres, est
globalement moins intéressante. Le classement
des méthodes multicaractéres (index, sélection
par niveaux indépendants, etc) prenant en
compte la hauteur, la précocité, le rendement et
certaines de ses composantes chez le blé, varie
suivant l'étude (Wells et Kofoid, 1986; Madhy,
1988a).

Quoi qu'il en soit, il semble que dans le cadre
des méthodes de sélection récurrente considé-
rées ici, l'intégration de l'aspect multicaractére
soit indispensable, au moins pour controler les
effets secondaires de la sélection, l'utilisation de
caractéres associés (de peu d'intérét chez le
blé) (Madhy, 1988a, Brabant et al, 1989a) étant
a considérer dans chaque cas particulier.
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Perspectives pour la poursuite
de la sélection

Ce bilan positif pour les premiers cycles de sé-
lection est encourageant. Mais il ne faut pas ou-
blier que l'intérét de la sélection récurrente est
essentiellement de permettre un progrés a long
terme. Et pour cela, il faut que soit maintenue au
sein de la population travaillée une variabilité
suffisante (tableau ).

L'étude de I'évolution de la variabilité généti-
que des populations au cours des cycles succes-
sifs a été entreprise fréquemment par le calcul
des variances génétiques, phénotypiques, des
coefficients de variation ou des héritabilités
(Brim et Burton, 1979; Burton et Brim, 1981;
Avey et al, 1982; Busch et Kofoid, 1982; Loffler
et al, 1983; Stanca et Marocco, 1985; Stuart,
1986; Lyons et al, 1987; Delogu et al, 1988;
Madhy, 1988b; Sanguineti et al, 1988). Pour les
autres expériences, I'étude de I'évolution de la
réponse a la sélection peut en donner une idée.
En effet, celle-ci est un indicateur a posteriori de
la variabilité génétique de la population : linéaire
en fonction du nombre de cycles, elle est le
signe du maintien de la variabilité génétique.

Quelques résultats sont négatifs: Nanda et al
(1981) observent une variance génotypique net-
tement plus faible a lissue de lintercroisement
gu'en autofécondation. Mais ces variances ne
sont pas de méme nature dans les 2 pepula-
tions, dont les niveaux d'hétérozygotie différent :
la variance de la population peut avoir été aug-
mentée par autofécondation, sans, bien s(r, que
sa variabilité génétique n'ait augmenté. Seules
quelques études montrent une diminution réelle
de la variabilité¢ génétique (Miller et Rawlings,
1967; Stanca et Marocco, 1985; Delogu et al,
1988; Sanguineti et al, 1988) pour le caractére
sélectionné. Cela peut étre di a une base géné-
tiqgue de départ trop étroite (tableau 1) ainsi qu'a
une trop forte intensité de sélection (Miller et Ra-
wlings, 1967) (tableau ll). Cette tendance ne
remet toutefois pas en cause un progrés ulté-
rieur car la variabilité disponible reste encore
suffisante.

Prohaska et Fehr (1981) constatent aprés 2
cycles qu'il n'est plus possible de continuer la sé-
lection dans I'environnement ou se sont déroulés
les 2 premiers cycles. Mais cela résulte vraisem-
blablement d'une forte augmentation de Ia résis-
tance & la chlorose (caractére sélectionné), ren-
dant difficile la mise en évidence de différences
génotypiques : en effet, la réponse a la sélection
redevient du méme ordre qu'au cours des 2 pre-

miers cycles, lorsque l'observation du matériel
végétal a lieu dans un environnement plus discri-
minant.

Les autres résultats font état d'une stabilité
voire d'une augmentation (Khadr et Frey, 1965;
Randhawa et Gill, 1978; Busch et Kofoid, 1982)
de la variabilité génétique au cours des cycles
successifs. L'étude de Brim et Burton (1979) met
en évidence l'intérét d'utiliser des géniteurs plus
nombreux et d'origines diverses : les populations
dérivant de 2 lignées (populations I} ont une va-
riabilité génotypique plus faible que celles fon-
dées a partir de 10 lignées (populations Ii). Cette
étude montre aussi l'effet de I'effectif d'unités in-
tercroisées : les sous-populations ou il est le plus
élevé (sous-populations A) sont les plus va-
riables bien que le taux de sélection soit prati-
quement le méme dans les 2 cas.

L'importance de la population de départ et de
la variabilité disponible est trés forte : Obilana
(1985), travaillant sur 4 populations de bases gé-
nétiques différentes observe des réponses diffé-
rentes en appliquant les mémes modalités de sé-
lection. Les réponses pour une sélection pour
des résistances aux maladies (Parlevliet et Van
Ommern, 1988b) sont également différentes sui-
vant la structuration de la variabilité (présence ou
non de génes majeurs de résistance spécifique).

L'étude de Carver et al (1986) chez le soja
montre par une autre approche que des progres
ultérieurs dans l'augmentation du taux d'acide
oléique sont possibles : une sélection en retour
pour un taux d'acide oléique plus faible, entre-
prise aprés 6 cycles, reste efficace, indiquant
que tous les génes intervenant dans la détermi-
nation du taux d'acide oléique ne sont pas en-
core fixés.

Dans la plupart des cas, la sélection récur-
rente a donc permis le maintien de la variabilité
génétique pour les caractéres sélectionnés. Les
auteurs qui se sont intéressés & la variabilité des
caractéres non soumis a la sélection ont fré-
quemment observé son maintien également
(Avey et al, 1982; Busch et Kofoid, 1982; Loffler
et al, 1983; Stuart, 1986; Kelly et Adams, 1987;
Madhy, 1988b). Il s'agit pour les caractéres non
sélectionnés d'un probléme de taille de I'échan-
tillon, d'intensité de sélection mais également de
corrélations avec les caractéres sélectionnés.

De nombreux sélectionneurs, aprés avoir
amélioré le niveau d'une population pour un ca-
ractéere précis, désirent passer a une sélection
conjointe afin de travailler globalement sur I'apti-
tude de la population a donner de bonnes varié-



Sélection récurrente chez les autogames 349

tés. lls auront donc a tenir compte des corréla-
tions entre caractéres (Gai et Fehr, 1984; Payne
et al, 1986; Carver et al, 1986; Bregitzer et al,
1987; Sanguineti et al, 1988; Brabant et al,
1989a). Miller et Rawlings (1967) constatent que
la valeur absolue de ces corrélations tend a dimi-
nuer. Cela signifie que la sélection indirecte sera
de moins en moins efficace lorsqu'elle était favo-
rable. Par contre, la sélection conjointe de carac-
tere corrélés négativement au dépan sera facili-
tée.

DISCUSSION, SELECTION RECURRENTE
ET CREATION VARIETALE

Les études entreprises jusqu'a présent tendent
donc a indiquer que la sélection récurrente peut
présenter un intérét pour les plantes autogames.
Leurs résultats doivent cependant étre considé-
rés avec prudence si I'on veut juger de l'intérét
de la sélection récurrente dans un but d'améliora-
tion des populations pour la création variétale.

Validité de I'évaluation du progres

Tout d'abord, on peut noter que les évaluations
des progrés réalisés n'ont pas toujours eu lieu
dans des conditions proches des conditions de
culture des variétés (cf «Caractéres soumis a la
sélection») : au contraire, les sélectionneurs se
placent parfois dans les conditions de la sélec-
tion pour évaluer le matériel obtenu, ce qui risque
de conduire & une surestimation du progrés réali-
sé. Par exemple, une évaluation du progrés sur
le rendement, réalisée en parcelle de quelques
rangs aprés une sélection effectuée sur des po-
guets donne un résultat négatif (Bello, 1985)
alors qu'il était positif dans une évaluation en po-
quet. Il semble clair que, de nombreux auteurs se
plagant en situation de sélection indirecte (cf
«Sélection»), il est important que I'évaluation du
progrés se fasse dans les conditions les plus
proches possibles de celles de la pratique agri-
cole. Ceci, afin de vérifier que I'on améliore réel-
lement I'aptitude de la population a donner de
bonnes variétés commerciales.

De plus, les progrés réalisés sont souvent éva-
lués sur du matériel encore hétérozygote (cf
«Caractéres soumis a la sélection»). Or, un sché-
ma de sélection récurrente a cycle court conduit
a une sélection sur la valeur hybride des plantes
autogames. On ne peut donc pas exclure que les
progrés observés soient dus & des effets de do-

minance ou de superdominance favorables, en
rapport avec une amélioration de l'aptitude gé-
nérale a la combinaison. Il reste donc a vérifier
que ces progrés se retrouveront bien chez les
futures variétés (des lignées homozygotes le
plus souvent).

Les résultats obtenus par Dogget (1972) (fort
effet d'inbreeding, réduisant notablement le pro-
grés estimé en S, par rapport & une observation
en Sy) et par Patel et al (1985) (valeur moyenne
plus élevée des lignées S que des HD issues
de la méme population) montrent qu'on ne peut
écarter le probleme. Toutefois, si le nombre de
combinaisons auxquelles a participé chaque gé-
niteur est faible par rapport 2 Ia taille effective de
la population (Kenworthy et Brim, 1979; Gupton,
1981; Avey et al, 1982; Busch et Kofoid, 1982;
Loffler et al, 1983; Lyons et al, 1987), il est alors
peu probable que des progrés importants pour
l'aptitude générale & la combinaison aient pu
étre réalisés en quelques cycles. On peut donc
espérer dans ce cas qu'a la réponse linéaire a la
sélection en fonction du nombre de cycles, cor-
respondra un progrés au niveau des lignées
pures dérivables des populations successives.

En outre, des résultats positifs ont été égale-
ment obtenus dans des expériences ol les pro-
gres étaient évalués dans des conditions plus
proches de celles de grande culture et sur du
matériel plus avancé en fixation (Miller et Ra-
wlings, 1967; McNeal et al, 1978; Burton et
Brim, 1981; Busch et Kofoid, 1982; Loffler et al,
1983; Carver et al, 1986; Lyons et al, 1987). On
peut remarquer également que dans les rares
cas ou le matériel obtenu a été comparé a des
variétés commerciales de référence, il s'est
avéré aussi bon (Lyons et al, 1987) voire
meilleur (Carver et al, 1986} que celles-ci.

Malgré les difficultés d'une évaluation précise
du progrés génétique, on peut considérer que la
possibilité de réaliser un progrés chez une
plante autogame par une sélection récurrente a
cycle court est démontrée.

Insuffisance du nombre de caractéres
sélectionnés

Une autre limite des études rapportées ici est
I'aspect unicaractére (le plus fréquemment) de la
sélection pratiquée. Les expériences apparais-
sent de ce fait comme des études de
«faisabilité» de la sélection récurrente (Redden
et Jensen, 1974; Avey et al, 1982; Busch et Ko-
foid, 1982; Habgood et Rafique Uddin, 1984;
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Obilana, 1985; Madhy, 1988b; Sanguineti et al,
1988) ou au mieux, comme des études sur les
possibilités de son utilisation pour la création de
géniteurs (McNeal et al, 1978; Gupton, 1981;
Prohaska et Fehr, 1981; Walker et Schmitthen-
ner, 1984; Bockelman et Sharp, 1986; Lyons et
al, 1987; Maich et al, 1987).

Mais pour améliorer une population pour F'apti-
tude a donner de bonnes variétés, il faut prendre
en compte de nombreux caracteres simultané-
ment (Miller et Rawlings, 1967). En effet, parmi
les caractéres intéressants pour une variété
commerciale, il existe fréiquemment des antago-
nismes, et un progrés sur le caractére sélection-
né se traduit alors par une régression sur les
autres (cf «Caractéres non sélectionnés»). D'ou
la nécessité de pratiquer une sélection conjointe
pour I'ensemble des caractéres importants en
création variétale.

Les résultats des programmes de sélection
multicaractére (Miller et Fehr, 1979; Patel et al,
1985; Stanca et Marocco, 1985; Thomas, 1986;
Maich et al, 1987; Delogu et al, 1988; Parlevliet
et Van Ommern, 1988a, b) sont cependant en-
courageants : les auteurs observent générale-
ment un progrés pour I'ensemble des caractéres
sélectionnés ainsi que le maintien des carac-
téres déja au niveau désiré (hauteur, précocité,
etc).

Mais il semble nécessaire de compléter ces
méthodes en faisant intervenir un plus grand
nombre de caractéres, pour se placer réellement
dans le cadre de la création variétale.

CONCLUSION

Globalement, les expériences de sélection réeur-
rente appliquée aux plantes autogames sem-
blent concluantes. Elles ont démontré la faisabili-
té de la méthode pour un grand nombre de
caractéres d'intérét agronomique. Cependant, il
ne s'agit que d'une premiére approche et de
nombreux points restent a explorer afin de maxi-
miser I'efficacité d'un schéma de sélection récur-
rente et d'optimiser l'articulation avec la création
variétale.

Tout d'abord, il convient d'établir le systéme
d'évaluation du progrés génétique le plus fiable
possible sur la valeur en lignée. De plus, I'étape
de sélection des unités candidates pourrait étre
complétée par la prise en compte d'un maximum
de caractéres intéressants, en passant a une sé-
lection multicaractére.

D'autres points importants restent & préciser :
quelles modalités pour lintercroisement ? Un
nombre plus grand de générations d'intercroise-
ments n'améliore pas l'efficacité, et il n'existe pas
de comparaison entre des méthodes faisant va-
rier le nombre d'unités intercroisées et le nombre
de croisements auxquels participe chacune
d'elles. Il semble que l'utilisation de la stérilité
male facilite l'intercroisement et optimise les re-
combinaisons, bien qu'elle complique le schéma.

De méme, les modalités de la sélection res-
tent difficiles a établir. Dans le cadre d'une sélec-
tion précoce, que le choix se fasse sur des
plantes isolées (Sp) ou sur des familles (S4), on
se trouve généralement dans des conditions treés
éloignées de celles des pratiques agricoles et
donc en situation de sélection indirecte. L'évalua-
tion de la valeur en lignée d'aprés l'observation
de familles hétérogénes et de plantes encore
trés hétérozygotes semble également difficile.
L'utilisation de I'haplo-diploidisation résoudrait ici
ces problemes tout en permettant le maintien
d'un cycle assez court (3 ans par exemple pour
I'expérience de Patel et al (1984) sur l'orge) mal-
gré l'ajout souvent nécessaire d'une phase de
multiplication des haploides doublés. Cette mé-
thode n'est toutefois au point que sur certaines
especes (orge, blé, tabac) et dépend souvent for-
tement du matériel génétique utilisé.

Ce bilan montre que, a la suite des résultats
déja obtenus, les voies restent ouvertes pour
I'étude et I'amélioration des schémas de sélec-
tion récurrente sur les plantes autogames.
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