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La stérilit¢é male cytoplasmique
chez Vicia faba 1.
I. — Historique et hypothéses

H. THIELLEMENT

Laboratoire d’ Amélioration des Plantes, Université de Paris-Sud-Orsay, Bdl. 360,
91405 Orsay Cédex

Résumsé

Les particularités de la stérilité méle cytoplasmique de la Féverole (et du Mil) peuvent étre
tapprochées des phénomiénes cytoplasmiques observés dans les genres Drosophila et Paramecium,
Une interprétation en termes d’équilibre entre 2 types de cytoplasmones est proposée. Parmi les
hypotheses de travail avancées, le génotype du mainteneur, la transmission par le pollen et
I'hétérogénéité de la lignée femelle, 'accent est mis sur la variabilité cytoplasmique probable
de 1a lignée méle-stérile. On peut, de ce fait, envisager une sélection de type somatiqite ou mater-
nelle pour aboutir & un eytoplasme stable.

I. — Historique

I. — Introduction

I exploitation du potentiel agronomique de la Féverole (Vicia faba I,.) ne peut
se réaliser qu'd travers l'utilisation de 1'hétérosis.

La stérilité male cytoplasmique découverte chez cette espéce par Boxp (1966)
rendait possible I'obtention en quantité commercialisable de semences hybrides
de premitre génération. Malheureusement cette source d’andro-stérilité, comme
d'ailleurs la seconde trouvée par BERTHELEM quelques années plus tard, s’est
révélée inutilisable en sélection a cause de son « instabilité ».

Les cas d’ « instabilité» de la stérilité male cytoplasmique, c’est-a-dire I'appa-
rition de plantes ou de secteurs de phénotype fertiles dans la descendance du
croisement méle-stérile par mainteneur ont été signalés chez un certain nombre
d’espéces d’intérét agronomique. Outre la Féverole, on peut citer le Mil pénicillaire
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(SEQUIER, 1971; CLEMENT, 1975), le Mais sur cytoplasme U.S.D.A. (SINGH et
LAUGHNAN, 1972) et récemment le Tournesol (I,ECLERCQ; VEAR).

Chez le Mais et chez le Tournesol, on a pu montrer qu'une partie au moins
des plantes fertiles observées, alors que 'on attend une descendance entiérement
stérile, résulte de I'apparition d’un géne de restauration (chez le Mais, mutation
rfs—> Rf;, LAUGHNAN et GABAY, 1975).

Par contre, chez le Mil et la Féverole, les plantes ou les secteurs fertiles consta
tés se comportent commie des mainteneurs de stérilité. Daus ce cas le changement de
phénotype de stérile vers fertile pourrait résulter d'une modification cytoplasmique,

2. — Particularités

Chez la Féverole, comme d’ailleurs chez le Mil (Pennisetum typhoides), on
connaft au moins deux constitutions cytoplasmiques conférant la stérilité male
(on les distingue par les génes de restauration de la fertilité). Ils se comportent
de la méme fagon:

1) le taux de retour 4 la fertilité varie selon le génotype du mainteneur
(BERTHELEM, 1970; PICARD (J.), 1972, sur la Féverole; CLEMENT, 1975, sur le Mil);

2) le retour a la fertilité peut avoir lieu au sein d’une plante stérile (Boxp et
al., 1966);

3) chez la Féverole, la stérilité maéle cytoplasmique présente une autre
particularité : la restauration permanente. LaF, du croisement male-stérile par
restaurateur, autofécondée, ne donne que des plantes fertiles alors que I'on attend
environ un quart de stériles (1 géne majeur de restauration). Dans cette descen-
dance fertile on retrouve des mainteneurs, ce qui différencie cette restauration
permanente d'une restauration gamétophytique (cytoplasme U.S.D.A. du Mais).
Dans ce cas tout se passe comme si le cytoplasme stérile, une fois mis au contact
avec le (s) géne (s) de restauration, était redevenu fertile.

3. — Inlerprétations

CLEMENT (1975) qui étudie la stérilité male cytoplasmique du Mil, interpréte
ces phénomeénes d’'instabilité phénotypique en termes de mutations de cytoplas-
mones (génomes cytoplasmiques). Le taux de mutation variable selon le génotype
résulterait de l'existence d'un géne mutateur i pénétrance variable. C'est-a-dire
que ce géne, qui provoque la mutation du cytoplasme de stérile vers fertile, s’ex-
primerait différentiellement selon le contexte génétique.

On pourrait interpréter ces phénomeénes en ternies de modifications d’équilibres
cytoplasmiques.

Considérons I'hypothése du support mitochondrial de la stérilité male cyto-
plasmique, émise pour la premiére fois par RHOADES (1943) puis reprise et dévelop-
pée notamment par BERVILLE et DEMARLY (1970). Cette hypothése a été récem-
ment confortée par la mise en évidence par LEVINGS et PRING (1976) de différences
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dans la structure du D.N.A. mitochondrial entre Mais de cytoplasme normal et
Texas (méle-stérile). En reprenant les idées de DEMARLY (1974), sur la pluralité
des populations mitochondriales, on peut concevoir qu’au sein des plantes méle-
stériles instables, coexistent deux types d'organites. Nous appelerons « compatible »
le type conduisant a la viabilité du pollen et « incompatible » le type conduisant
a la stérilité méle. Les plantes méle-stériles instables sont alors des plantes otl,
si en général le type « incompatible » prédomine, il arrive qu’au cours des mitoses
une ségrégation somatique occasionne une nouvelle répartition des deux types.
Et les cellules filles qui vont étre a l'origine d’'un rameau ou d’un secteur de la
plante seront constituées par le type « compatible ». Ceci permet de rendre compte
également des plantes ou rameaux de phénotype intermédiaire, semi-fertiles ou
semi-stériles.

En considérant I'hypothése du support viral de la stérilité méile cytoplasmique
(ATANASOFF, 1971), on pourrait concevoir de la méme facon une ségrégation de
particules virales entrainant l'apparition de secteurs guéris. Il faudrait alors
admettre d'une part qu'il peut y avoir guérison spontanée au sein d’'une plante
et que, d’autre part, le virus ne peut plus réinvestir les secteurs guéris (irréversibi-
lité du phénomene) ni se transmettre par greffe (BoND et al., 1966).

Récemment, EDWARDSON ef al., (1976) ont mis en évidence dans les cellules
des plantes et des talles stériles de Féverole, des corps sphériques cytoplasmiques
(C.S.B. : Cytoplasmic Spherical Bodies) d’apparence virale. Les auteurs eux-mémes
ne peuvent affirmer s'il s’agit 12 des agents viraux, causes de la stérilité male, ou
d'une conséquence d’un état cytoplasmique particulier.

II. — Analogies

Chez Drosophila melanogaster, PIcARD G. (1g71) a mis en évidence un cas de
stérilité femelle a déterminisme cytoplasmique. Ce phénoméne, apparu au cours
de croisements entre souches, dépend 4 la fois de facteurs cytoplasmiques (facteurs
« Réacteur ») et de facteurs liés au génome nucléaire (facteurs « Inducteur »). Outre
la ressemblance avec la stérilité male cytoplasmique chez les végétaux, I’étude a
montré (BucnrToN et PICARD G., 1975) que les modifications induites par le vieillis-
sement (les femelles 4géessont plus fertiles) se maintiennent, bien qu’en s’atténuant,
au cours des générations. On peut penser, en reprenant I’hypothése des auteurs
(BucHETON, 1973), qu'il ¥ a eu une sorte de dérive au sein de populations de parti-
cules cytoplasmiques.

Chez Paramecium aurelia, si I'on injecte dans une souche sauvage des mito-
chondries porteuses de mutations, par exemple de résistance au chloramphénicol
ou 4 I'érythromycine, ces derniéres vont progressivement étre éliminées (ADOUTTE
et BEISSON, 1972). Inversement, des mitochondries sauvages au contact d'un
génome d'un type donné (porteur de la mutation cl-1 /cl-1) vont progressivement
disparaitre; seul subsistera le type mitochondrial compatible avec cette mutation
(SAINSARD et al. 1974). La vitesse d'élimination du type mitochondrial incom-
patible peut varier entre une dizaine et quelques centaines de générations
cellulaires,
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ITI. — Hypotheéses explicatives

Pour tenter d’expliquer les trois particularités de la stérilité male cytoplas-
mique de la Féverole (instabilité phénotypique, reversion somatique, restauration
permanente) trois types d’hypothéses peuvent étre avancées.

I. — Le génolype du mainteneur

On peut penser qu'au cours des rétrocroisements effectués pour introduire
des lignées d'intérét agronomiques dans le cytoplasme méile-stérile, on améne
a I'état homozygote des génes mineurs récessifs de restauration, ce qui pourrait
expliquer qu’une fraction de la descendance retourne a 1’état fertile.

Cette hypothése ne rend pas compte des reversions somatiques ou alors il
faut admettre, comme pour le modéle de CrEMENT d'un géne mutateur, que ces
génes peuvent se manifester au cours du développement de la plante.

BERTHELEM (I970) a superposé au programme de conversion des lignées
d'intérét agronomique en maéle stérile, la sélection généalogique du parent male.
On aurait du, dans ce cadre, trouver les arrangements géniques favorables a1’expres-
sion de la stérilité méle, écarter les alléles responsables de la reversion phénotypique,
ou le géne mutateur,

2. — La transmission par le pollen

On peut imaginer qu'a chaque rétrocroisement de la lignée méle stérile par
le mainteneur, ce dernier améne une fraction de son cytoplasme par le tube polli-
nique. Les cytoplasmones « compatibles » ainsi introduits se multiplieraient plus
ou moins vite selon le contexte génétique. Un phénomeéne de ce type concernant
les chloroplastes (plastidomes) est décrit chez Pelargonium (TILNEV-BASSET,
19603, 1905, 1970). Ce type d’explication pourrait rendre compte de I'hétérogénéite
cytoplasmique et de la restauration permanente. Le restaurateur se définirait
comme une plante qui fait passer systématiquement ses cytoplasmones « compa-
tibles », que la moitié male du génome (ou le noyau hybride) sélectionne rapidement
en quelques dizaines ou centaines de divisions cellulaires. Les mainteneurs seraient
alors caractérisés par leur moindre aptitude & transmettre leurs cytoplasmones
et/ ou a les sélectionner. Mais cette distinction restaurateur-mainteneur est compli-
quée par le fait que chez la Féverole (comme d’ailleurs chez le Mil) on connait
au moins deux constitutions cytoplasmiques stériles, Et une méme lignée maéle,
porteuse de cytoplasmones compatibles (et du génome sélectif correspondant)
peut restaurer un cytoplasme et maintenir 1'autre.

3. — L'hélérogénéité de la lignée femelle

On trouve entre les plantes d’une méme lignée méle-stérile cytoplasmique
instable, comme entre les tiges d'une méme plante, une grande variabilité au
niveau de I'expression de la stérilité méle. Que I’'on examine le taux d’autoféconda-
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tion sur les chandelles de Mil ou la structure du pollen par observation cytologique
des étamines de Féverole, on trouve tous les intermédiaires possibles entre une
plante ou un secteur entirement stérile (0 graines en autofécondation, tous les
grains de pollen vides de cytoplasme) et une plante ou un secteur entiérement
fertile (grenaison abondante en autofécondation, pollen normal), I,hypothése
peut alors se formuler ainsi : dans une lignée mile-stérile cytoplasmique instable,
les plantes possédent deux types de cytoplasmones (de chondriomes?) en propor-
tions variables. Le génome nucléaire intervient comme un agent sélectif. Ceci
permet de rendre compte du taux de retour 4 la fertilité, variable selon le génotype,
de la restauration permanente et de la réversion somatique. En effet, on peut
concevoir qu’au cours de la morphogenése de la plante, en fonction des conditions
de milieu, et suivant les mécanisnmes de répression [dérépression, le réle sélectif
du noyau puisse varier,

IV. — Incidences agronomiques, application et vérification

Les phénoménes d’ « instabilité », tels qu’ils sont décrits plus haut, ont pour
conséquence évidente I'impossibilité d’obtenir une population entiérement hybride.
En effet, on récolte sur la lignée femelle une fraction plus ou moins importante de
graines issues d’autofécondations. e faible pouvoir de multiplication de la Féverole
implique 4 a4 5 générations de multiplication en champ, sans tri possible, de la
lignée male-stérile. Les retours a la fertilité pollinique entrainent une telle chute
du rendement attendu du lot hybride que I'exploitation commerciale en est impos-
sible. Les hypothéses proposées permettent d’envisager une solution & ce probléme
agronomique. Elle consisterait en une sélection i Iintérieur de la wvariabilité
cytoplasmique probable d'une lignée méle-stérile.

Une expérience entreprise par SEQUIER (1975) sur le Mil est 4 cet égard démons-
trative. Au Sénégal, en retenant sur la lignée Tift. 239 dsAs (méle-stérile) les
chandelles les moins stériles et en les autofécondant, on arrive par autofécondations
successives & accroitre significativement la fertilité des plantes. Néanmoins, il
reste encore chez ces plantes « presque fertiles », aprés 3 cycles d’autofécondation,
suffisamment de variabilité entre les chandelles (entre les tiges) pour qu'on puisse
envisager une démarche inverse, vers la stérilité.

Sur la Féverole, ol le probléme agronomique est plus aigu, on envisage une
approche similaire. En multipliant par voie végétative (AUBRY et al., 1975; THIEL-
LEMENT, 1975) et [ ou par voie sexuée, les secteurs ot le taux de retour a la ferti-
lité est le moins fréquent, ou bien les plantes ot la stérilité méle est la plus compléte,
on espére appauvrir progressivement (ou brutalement) la plante en cytoplasmones
« compatibles ».

Reste posé le probléme de 'origine de 1'hétérogénéité cytoplasmique d’une
plante méle-stérile « instable », la fréquence de ce phénoméne conditionnant
efficacité de la sélection somatique ou maternelle.

Soit I'hétérogénéité préexistait dans les deux plantes retenues, 1'une par
BoND (cytoplasme anglais dit « 447 »), l'autre par BERTHELEM (cytoplasme « 350 ),
et a été depuis entretenue au cours des programmes de conversion.
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Soit I'hétérogénéité cytoplasmique est due a une mutation (réverse « incompa-
tible » —> « compatible ») ou au passage par le pollen d’'éléments « compatibles ».
Dans ce cas, la sélection pour le mainteneur doit avoir prise sur le phénomeéne,
le taux de mutation ou de transmission étant 1ié au génotype du parent récurrent.

Conclusion

En retenant l'interprétation de la stérilité méle cytoplasmique chez la Féverocle
en termes de modifications d’équilibre de populations de cytoplasmones, et pour
rendre compte des trois particularités (instabilité phénotypique, réversion somati-
que, restauration permanente), le génome nucléaire est considéré comme un agent
sélectif. Il s'ensuit que la sélection généalogique pour le mainteneur qui a pu étre
entreprise, constitue une phase indispensable. Il semble néanmoins qu’une lignée
méle-stérile instable est hétérogéne du point de vue cytoplasmique. En conséquence,
une sélection & I'intérieur de la variabilité existante entre les plantes (ou entre les
différents secteurs d’une méme plante) doit permettre de progresser vers la stabi-
lisation du cytoplasme maéle-stérile.

Regu pour publication en mai 1976.
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Summary

Cytoplasmic male-sterility in Vicia faba L.
I. — Historical and hypothelical aspects

Instability of cytoplasmic male-sterility in field bean (Vicie Faba 1) is described. The
particularities observed in cytoplasmic phenomena in Drosophila and Parameciun may provide
useful comparisons. An interpretation in terms of equilibriumn between cytoplasmic populations
is presented. ' Among the proposed hypothesis, accent is put on cytoplasmic heterogeneity
of the male-sterile line. A somatic or maternal type of selection may, in this case, provide the
stability of the male-sterile cytoplasm.
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