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Pathosystéme piment et virus Y de la pomme de terre (PVY)

O Piment: allele pvr2? (code elF4E)
contréle une résistance récessive au PVY

O PVY: des mutations dans la protéine VPg
responsables du contournement de pvr23

Ayme et al JGV 2006; Charron et al Plant J 2008




Pathosystéme piment et virus Y de la pomme de terre (PVY)

O Piment: allele pvr23 (code elF4E)
contréle une résistance récessive au PVY

Infection

O PVY: des mutations dans la protéine VPg Résistance
responsables du contournement de pvr23
Infection
(contournement de
. 7 . Aqi t
O Evolution expérimentale en labo résistance)

Ayme et al JGV 2006; Charron et al Plant J 2008

0 Mesure de la durabilité des résistances:

m lignées haploides doublées (HD): pvr23 + fonds génétiques variés
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Palloix et al New Phytol 2009; Quenouille et al Heredity 2014



Pathosystéme piment et virus Y de la pomme de terre (PVY)

0 150 lignées HD porteuses de pvr23 + fonds génétiques variés

60%
50%

40%
Proportion des
lignées HD  30%

20%

10%

0%
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0 Le caractéere “taux de contournement” est tres variable et fortement héritable
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Contournement par le PVY

h?=0,87

(2 réplicats de 30 plantes)

Palloix et al New Phytol 2009; Quenouille et al Heredity 2014



Introgression d’une résistance large aux potyvirus dans une lignée élite

S.lycopersicum S.habrochaites

pot-1
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Thése CIFRE SAKATA, Gautier, Syngenta ; INRA GAFL, Camille Gauffier et al, en préparation



L'introgression de pot-1 dans un fond « élite » réduit le spectre

de résistance aux potyvirus

> PVY TEV
o
Genotype Siomad g -
P 23523 3 3 ';t_: NILs potl n Resistant Susceptll:-)le
a3 23525 3Fw (Overcoming)
— 2.16 18 50% 50%
Q’, S.habrochaites P124
— 2.17 20 20% 80%
.E Mospomorist SiS S S S S{S S S 313 19 47% 539
NiLs-pot1 3.20 137 13% 87%
(Mospomorist-pot1)
348 368

| Partie centrale VPg |

LYES84 CAAGCCTTGQATAGCAACACG

Q..A..L..H..S..N..T..

Mospo CAAGCCTTGQATAGCAACACG

Q..A..L..H..S..N..T..

o1 ete. 7 N NIL CAAGCCTTGTATAGCAACACG

0 La sensibilité au PVY-LYE84 est due a un 0..A..L.Y..S..N..T..

. s . CAAGCCTTGYRTAGCAACACG
contournement massif de la résistance pot-1 . A L B.S.N.T.
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Thése CIFRE SAKATA, Gautier, Syngenta ; INRA GAFL, Camille Gauffier et al, en préparation



Pathosystéme colza et Leptosphaeria maculans (phoma)

0 Comparaison de 4 génotypes:
NILs avec et sans gene majeur (RIm6) / avec et sans fond génétique résistant (Darmor)

0 Evolution expérimentale au champ

Cropping Residues of susceptible ocilseed
season rape cultivars J:fLrom local crops
Trial comprising II}
2002/03 four blocks
/ A \
‘Eurol’ ‘EurolMX’ ‘Darmor’ ‘DarmorMX’
residues @ residues residues ? residues 3
2003/04 g
2004/05 ? 9
2005/06
2006/07
PHO 1 PHO 2 PHO 3 PHO 4
S+s R+s S+r R+r

O Mesures de prévalence et sévérité de maladie
Brun et al/ New Phytol 2010



Pathosystéme colza et Leptosphaeria maculans (phoma)

0 Evolution de la prévalence de maladie 2002-2007

Plants with phoma leaf lesions (%)
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Cropping season
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Source d’inoculum
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Brun et a/ New Phytol 2010



Pathosystéme colza et Leptosphaeria maculans (phoma)

0 Evolution de la prévalence de maladie 2002-2007

B
o

o

[02]
o

Plants with phoma leaf lesions (%)
b
o

S+s

Pl

2002/03 2003/04 2004/05 2005/06 2006/07

Cropping season

2002/03 2003/04 2004/05 2005/06 2006/07

" » O D

S+r
S+s
R+r

R+s

—> Les passages répétés sur la variété “R + s” favorisent le contournement

—> Pas d’augmentation de contournement lors des passages répétés
sur la variété “R + r” ni sur les variétés dépourvues du gene RImé6

Brun et al/ New Phytol 2010
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Pathosystéme colza et Leptosphaeria maculans (phoma)

0 Evolution de la sévérité de maladie 2002-2007

g (b) (d) a
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2002/03 2003/04 2004/05 2005/06 2006/07 2002/03 2003/04 2004/05 2005/06 2006/07
Cropping season
—> Les passages répétés sur la variété “R + s” favorisent le contournement

—> Pas d’augmentation de contournement lors des passages répétés
sur la variété “R + r” (ni sur les variétés dépourvues du gene RImé6)

Brun et al/ New Phytol 2010



Pathosystéme pomme de terre et Globodera pallida (nématode)

0 Comparaison de 4 génotypes avec QTL majeur (GpaV,,,) et fond génétique variable

O Evolution expérimentale au champ/en serre a partir d’un inoculum naturel de nématodes

Cultivated potato Nematode lineages
genotypes obtained

Tank Pots (x4)

60.96.1 — M 1
GpaV 360.9621 —» GpS -60.96.
94T.146.52 —» e GPSM-QGF
96F.376.16 —> —> GpSM-94T
— GpSM-Désirée

Var sensible—>pesirce  —» &=

Generation: 1x 2x 3x 4x 5x

Fournet et al Plant Pathol 2013



Pathosystéme pomme de terre et Globodera pallida (nématode)

0 Evolution du contournement de la résistance (% de femelles produites)

Pop de
nématodes:
Désirée 8x

. Genotype e
Var sensible—> Désirse  Désirée 5x

60.96.1 8x
Genotype gn g6 1 5x
60.96.1 . s

Désirée 8x

GpaV — Genotype 94T 8¢

94T.146.52 94T 5X
Désirée 8x
96F 8x
96F 5x
Désirée 8x

Genotype
S6F.376.16

—

0 10 20 30 40 50 60 70 80 90 100

% de femelles produites

Fournet et al Plant Pathol 2013



Pathosystéme pomme de terre et Globodera pallida (nématode)

0 Evolution du contournement de la résistance (% de femelles produites)

Var sensible—>

=

GpaV —

Genotype
Désirée

Pop de

nématodes:

Désirée 8x
Désirée 5x

Genotype
60.96.1

60.96.1 8x
60.96.1 5x
Désirée 8x

Genotype
94T.146.52

94T 8x
94T 5x
Désirée 8x

96F 8x
Genotype

96F 5x
96F.376.16
Désirée 8x

20 30 40 50 60 70 80 90 100

% de femelles produites

—> Les passages répétés sur les variétés GpaV favorisent le contournement (ou I'érosion)
de la résistance
—> Cette érosion est plus ou moins rapide et totale selon les génotypes

Fournet et al Plant Pathol 2013



Pathosystéme pomme de terre et Globodera pallida (nématode)

0 Evolution du contournement de la résistance (% de femelles produites)

Var sensible—>

=

GpaV —

Genotype
Désirée

Genotype
60.96.1

Genotype
94T.146.52

Pop de

Désirée 8x
Désirée 5x

60.96.1 8x
60.96.1 5x
Désirée 8x

94T 8x
94T 5x

nématodes:

Désirée 8x

96F 8x
Genotype

96F 5x
96F.376.16
Désirée 8x

30 40 50 60 70 80 90 100

% de femelles produites
—> Les passages répétés sur les variétés GpaV favorisent le contournement (ou I'érosion)
de la résistance

—> Cette érosion est plus ou moins rapide et totale selon les génotypes

—> Résultats similaires chez le pathosysteme piment (gene Mel) et Meloidogyne spp.(Djian-
Caporalino et al BMC Plant Biol 2014)

Fournet et al Plant Pathol 2013
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Pathosystéme riz et Rice yellow mottle virus (RYMV)

0 Comparaison de genes majeurs dans des fonds génétiques Oryza glaberrima et O. sativa

0 Evolution expérimentale en labo

O Effet du fond génétique O. glaberrima vis-a-vis de 3 genes majeurs:
= rymvl (elF(is0)4G < VPg du RYMV)
m  RYMV2 (orthologue du géne CPR5 d’Arabidopsis; nucléoporine transmb. impliquée dans ETI «» P2a du RYMV)
®  RYMV3 (CC-NB-LRR <> CP du RYMV)

0 Comparaison de la capacité a contourner les résistances entre RYMV adaptés ou non au
fond génétique O. glaberrima (variants 49T ou 49E de VPg, respectivement)

Poulicard et al PLoS Pathog 2012
Pinel-Galzi et al Front Pl Sci 2016
These H Pidon 2016



Pathosysteme riz et Rice yellow mottle virus (RYMV)

0 Contournement du gene rymv1 par le RYMV

| Mutation de virulence: 52Y

Mutations de virulence:
48E, 48G, 48I, 52Y

Poulicard et al PLoS Pathog 2012
Pinel-Galzi et al Front Pl Sci 2016
These H Pidon 2016



Pathosystéme riz et Rice yellow mottle virus (RYMV)

0 Contournement du gene rymv1 par le RYMV

virus O. sativa indica O. glaberrima

rymv1-1(S) rymvi-2  rymv1-1(S) rymvi-3
49T 100% inf. 5% 100% 96%
49E 100% 40% 100% 0%

Mutation de virulence: 52Y

Mutations de virulence:
48E, 48G, 48I, 52Y

—> Lladaptation au fond génétique “glaberrima” (mutation 49) conditionne le
contournement de l'allele de résistance rymv1 présent chez O. glaberrima ou O. sativa

Poulicard et al PLoS Pathog 2012
Pinel-Galzi et al Front Pl Sci 2016
These H Pidon 2016



Pathosystéme riz et Rice yellow mottle virus (RYMV)

0 Contournement du géne RYMV2 (alléle nul / CPR5) d’O. glaberrima par le RYMV

Infection rate

100 — iETi 100 —

60 ?I: 60 —

40 — 40 —

20 - &] 30 —

0 - Ié____________ll _IIIII o HH T
T 2 2E 8 s R 82868 8 T - 28 v R s ¢ 2w
5B°°8*8°5° B2 55T FRF ° 3

s2 s1 $4-S5-S6 -
T49 E49

Isolats naturels

Clones infectieux

Poulicard et al PLoS Pathog 2012
Pinel-Galzi et al Front Pl Sci 2016
These H Pidon 2016



Pathosystéme riz et Rice yellow mottle virus (RYMV)

0 Contournement du géne RYMV2 (alléle nul / CPR5) d’O. glaberrima par le RYMV

Infection rate
100 - =5
T e

80 — iE ' i[ : ’i[

60— }

40_

20— é

0 Ié__,_______ll _IIIII
- © @ - % oM o o I~ & -~ o - M v = wm
588 R 5 882828 R8EE
= =8 °5°33° kT N

S2 S1 $4-585-S6

T49

Isolats naturels

Cla

Cla‘49E ||

Clones infectieux

—> De méme que précédemment, la mutation 49 conditionne le contournement de

RYMV2 présent chez O. glaberrima

— C’est le cas également du gene RYMV3 d’0O. glaberrima

Poulicard et al PLoS Pathog 2012
Pinel-Galzi et al Front Pl Sci 2016
These H Pidon 2016
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Mécanismes responsables de la durabilité de la résistance polygénique

O Le fond génétique des plantes agit sur des mécanismes affectant I’évolution
des populations virales, particulierement:

1) MUTATION Estimation indirecte: multiplication virale VA




Mécanismes responsables de la durabilité de la résistance polygénique

O Le fond génétique des plantes agit sur des mécanismes affectant I’évolution
des populations virales, particulierement:

1) MUTATION Estimation indirecte: multiplication virale VA

Rapidité d’augmentation de fréquence des variants
2) SELECTION

les plus adaptés: coef. de sélection §




Mécanismes responsables de la durabilité de la résistance polygénique

O Le fond génétique des plantes agit sur des mécanismes affectant I’évolution
des populations virales, particulierement:

1) MUTATION Estimation indirecte: multiplication virale VA

Rapidité d’augmentation de fréquence des variants

2) SELECTION , , ,
les plus adaptés: coef. de sélection §
Fluctuations aléatoires des fréquences des variants au
3) DERIVE cours des générations. La force de la dérive est
GENETIQUE inversement proportionnelle a la taille efficace de la
pop. Ne




Mécanismes responsables de la durabilité de la résistance polygénique

Le fond génétique des plantes agit sur des mécanismes affectant I'évolution
des populations virales, particulierement:

1) MUTATION

2) SELECTION

3) DERIVE
GENETIQUE

1.0 —

0.5 —

Accumulation virale initiale (VA)

0.0 —

HD219

HD2256
[ ]

HD2321

HD2173 .

SON41 115K

HD2349

HD2344

HD2173
SON41 119N

HD2173
SON41 101G

Neinoc

. 10
® -

b

|
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Evolution expérimentale PVY - piment

Cycle 1 Cycle 2 Cycle 3 Cycle 7

(4 semaines) (4 semaines) (4 semaines) (4 semaines)
\
t& Pepper 1
X 8 lignages évolutifs
w
\
t& Pepper 2
- X 8 lignages évolutifs

\
t& Pepper 3

- X 8 lignages évolutifs

\
$ Pepper 4

- X 8 lignages évolutifs

\
tE Pepper 5

- X 8 lignages évolutifs

-+
Pepper 6

W X 8lignages évolutifs

2 ™

Séquencage du facteur de virulence (VPg) du a la fin de chaque cycle ELISA
quantitatif




Evolution expérimentale PVY - piment

Drift > Selection (Ne x s /)

Selection > Drift (Ve x s 1)

Pepper 2

Pepper 3

Pepper 6

Al B1 €1 Bt E1 £ G1H1

A2 B2 €2 D2 E2 F2 G2 H2

A3 B3 C3 D3 E3 F3 G3 H3

A4 B4 CA D4 E4 F4 G4 HA)A5 B5 C5 D5 E5 F5 G5 H5

A6 B6 C6 D6 E6 F6 G6 HE




Evolution expérimentale PVY - piment

Drift > Selection (Ne x s /) Selection > Drift (Ve x s 1)

g::z:,:;e Pepper 1 Pepper 2 Pepper 3 Pepper 4 Pepper 5 Pepper 6
Iéivgc:zi; A1/B1C1D1ELFEGLHI[A2B2€2D2 E2 F2 G2 H2|A3 B3 €3 D3 E3 F3 G3 H3[A4 B4 C4 D4 E4 F4 G4 H4|A5 B5 C5 D5 ES5 F5 G5 H5[A6 B6 C6 D6 E6 F6 G6 HE
Cycle 1 [

Cycle 2 o CN @
Cycle 3 o ®
o0 o0
O e O
@ @

+t—>> <>

extinctions

0 Sous régime de dérive génétique (Pepper 1, 2 et 3), 17% des lignages ont fixé des
mutations non synonymes et 38% se sont éteint

0 Sous régime de sélection (Pepper 4, 5 et 6), 54% des lignages ont fixé des mutations et
aucune extinction ne s’est produite



Evolution expérimentale PVY - piment

Pepper
genotype
Lignage
évolutif

Pepper 1 Pepper 2 Pepper 3 Pepper 4 Pepper 5 Pepper 6

Al B1 €1 Bt EX F1 G1 H1[A2 B2/ D2 E2 F2 G2 H2)]A3 B3 C3 D3 E3 F3 G3 H3|A4 B4 C4 D4 E4 F4 G4 HA|A5 B5 C5 D5 E5 F5 G5 H5(A6 B6 C6 D6 E6 F6 G6 H6

Cycle 1 [

Cycle 2 o CN @

Cycle 3 o o
@
°® (Y )
O @0 O
O O
4+ <4
extinctions ®
115M o 139V
O
115K 4 109V
. g s y © 102K o
O Au total, 7 mutations différentes se sont fixées 101G 55R
@

O 3 d’entre elles (115M, 115K, 101G) ont été démontrées
comme adaptatives vis-a-vis du gene pvr23
Ayme et al 2006, 2007



Evolution expérimentale PVY - piment

O ELISA quantitatif : concentration moyenne des 8 lignages viraux pour chaque génotype de

piment
Dérive > Sélection Sélection > Dérive
l l ’
( \ [ \ Légende:
| : Inoculum de PVY initial
Q
m 1.0-
R
>
c
Re)
)
Qo)
| -
)
c
GJ 05~
(&)
c
(@)
(@)
0.0- [ ] ]
I I I I I I

Pepper Pepper Pepper Pepper Pepper Pepper
1 2 3 4 5 6



Evolution expérimentale PVY - piment

O ELISA quantitatif : concentration moyenne des 8 lignages viraux pour chaque génotype de

piment
A A
| | N |
Légende:
Q | : Inoculum de PVY initial
g 1.0-
; F: Lignages finaux de PVY
0
)
O
)
c
GJ 05~
O
c
O
o
" DT AT I [ [ [ O [ O [0 B =
Pepper Pepper Pepper Pepper Pepper Pepper
1 2 3 4 5 6

0 Pas de changement de concentration virale moyenne chez les lignages évolués dans
les génotypes Pepper 2,3 et 6



Evolution expérimentale PVY - piment

O ELISA quantitatif : concentration moyenne des 8 lignages viraux pour chaque génotype de

piment
A
| W |
* % % i
= Légende:
Q I | : Inoculum de PVY initial
g |
; F: Lignages finaux de PVY
RS,
)
o
1= %%
o ol *x N
O :
S
o = I
"T F| 1 F I F|1 F I F| 1 F
Pepper |Pepper Pepper |Pepper Pepper |Pepper
1 2 3 4 5 6

O La concentration des lignages de PVY a augmenté significativement apres 7 cycles
évolutifs dans les génotypes Pepper 1,4 et 5



Evolution expérimentale PVY - piment

O Analyse rétrospective des forces évolutives expliquant les trajectoires évolutives observées

Accumulation
virale

A

Variable a expliquer:
gain d’adaptation

> Time



Evolution expérimentale PVY - piment

O Analyse rétrospective des forces évolutives expliquant les trajectoires évolutives observées

A — L —
N
Accumulation Variable a expliquer:
virale gain d’adaptation
___________________ V_
> Time
o Analyse GLM Variables Explicatives Test p-value
Ne x s 3.3 < 0.01%*
Ne'roe 2.2 < 0.05*
VA 1.4 0.18ns
Ne x s ¥ VA -2.8 <0.01**

0 Mutation (VA) et dérive (Ne™°¢) semblent contribuer a la durabilité de la résistance

0 Ne et/ou s contribuent également a la durabilité
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QTL de "durabilité" PVY - piment

0 150 lignées HD porteuses de pvr23 + fond génétique varié

60%
[s= Se]
50%
ﬁfﬂﬂg‘.-l‘lbt,'?ﬁwnn BEERTCon

40%
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20% LI . U L e
10%
e 90%
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0% Contournement par le PVY °
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] 5-4 T B_3 ]
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QTL de "durabilité" PVY - piment

0 150 lignées HD porteuses de pvr23 + fonds génétiques variés

60%

50%

EET= T ?’i-qhn??“nn B EEnen o

S abas ) 4
v:)un-ﬂd—w.r--ﬂnnu -

40%

Proportion des 34

FURrESyedsteedEos s en s e e o o

lignées HD
20% = aw e saieihees .
10%
. 90%
0% Contournement par le PVY °
Chr1 Chr3 Chr5 Chr6 m Freq. de contournement (RB)

-t

B Accumulation virale (VA)

- .
"—-~~ —

’ ST - B Dérive a 'inoculation (Nei"°c)
H & B-3!VA—3)
~ ’

~ _f’

RB-5

L N2/

Quenouille et al Heredity 2014



QTL de "durabilité" PVY - piment

0 150 lignées HD porteuses de pvr23 + fonds génétiques variés

Chr6 g Freq. de contournement (RB)

Chr1 Chr3 Chr5

Y
-
]
L
L4
4
!

|
1
o
1
u
T
L]

lvs)

w
.“
|
| |

| N22
X

NZ A N2 g
1 — — — -

7 T A |
s e T

N

T RB-6

0 RB-3: QTL a effet majeur (R?=0,40)
m  Provient du parent sensible!
m Se localise avec le gene pvr6 (elFiso4E)

m Llallele favorable a la durabilité / PVY a un effet défavorable pour le spectre d’action
(PepVMV, ChiVMV)!!

m L|'allele défavorable a la durabilité est un alléle nul!!!

Quenouille et al Heredity 2014



QTL de "durabilité" PVY - piment

0 150 lignées HD porteuses de pvr23 + fonds génétiques variés

Chr1 Chr3 Chr5 Chr6 m Freq. de contournement (RB)
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0 RB-3: QTL a effet majeur (R?=0,40)
m  Provient du parent sensible!
m Se localise avec le gene pvr6 (elFiso4E)

m Llallele favorable a la durabilité / PVY a un effet défavorable pour le spectre d’action
(PepVMV, ChiVMV)!!

m L|'allele défavorable a la durabilité est un alléle nul!!!

O Si pvr6-elFiso4E est le gene sous-jacent au QTL RB-3, il pourrait agir en
dérégulant I'expression des autres isoformes de la famille elF4E

Quenouille et al Heredity 2014
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Conclusion

1) MUTATION

EFFICACITE DE LA
RESISTANCE

2) SELECTION

PlantesR+r: s/ xt=(r,xfg—r,xfg) xt
Plantes R + s: syxt=(r,—r)xt s/ xt=s,x fgxt

’
s, Xt<s, xt

s, : taux de sélection pour la virulence

r, : taux de croissance d’un variant virulent s, : taux de sélection pour la virulence
r,: taux de croissance d’un variant virulent (chez R +r1)

t:temps fg : effet du fond génétique (0<fg<1)

identigue vis-a-vis des deux variants
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Conclusion

O Leffet du fond génétique sur la durabilité de genes/QTL a effet majeur
semble général (virus, champignons, nématodes)

0 Cet effet pourrait étre di a un renforcement d’efficacité de résistance (cf.
combinaison de résistance avec d’autres méthodes de |utte)

O Mais des effets agissant spécifiguement sur la sélection ou la dérive
génétigue peuvent aussi étre impliqués



Perspectives

O Comment phénotyper les fonds génétiques favorable a la durabilité?
m  Phénotyper la durabilité: lourd expérimentalement.
m Efficacité: OK
m Dérive génétique? Estimations semblent assez robustes.
m Sélection? Estimations dépendantes du contexte environnemental ou expérimental.



Perspectives

O Comment phénotyper les fonds génétiques favorable a la durabilité?

m  Phénotyper la durabilité: lourd expérimentalement.

m Efficacité: OK

m Dérive génétique? Estimations semblent assez robustes.

m Sélection? Estimations dépendantes du contexte environnemental ou expérimental.

O Fonds génétiques exercant des effets de sélection différentielle sur
les variants virulents?



Perspectives

O Comment phénotyper les fonds génétiques favorable a la durabilité?

Phénotyper la durabilité: lourd expérimentalement.

Efficacité: OK

Dérive génétique? Estimations semblent assez robustes.

Sélection? Estimations dépendantes du contexte environnemental ou expérimental.

O Fonds génétiques exercant des effets de sélection différentielle sur
les variants virulents?

O Sile gene majeur ou le fond génétique est contourné, la combinaison
des deux est-elle encore intéressante en terme de durabilité?
'adaptation séquentielle des pathogenes ciblés est-elle possible?



Perspectives

Comment phénotyper les fonds génétiques favorable a la durabilité?

Phénotyper la durabilité: lourd expérimentalement.

Efficacité: OK

Dérive génétique? Estimations semblent assez robustes.

Sélection? Estimations dépendantes du contexte environnemental ou expérimental.

Fonds génétiques exercant des effets de sélection différentielle sur
les variants virulents?

Si le gene majeur ou le fond génétique est contourné, la combinaison
des deux est-elle encore intéressante en terme de durabilité?
'adaptation séquentielle des pathogenes ciblés est-elle possible?

Ou chercher les fonds génétiques favorables? Genes R contournés? Especes
distantes? Combinaisons de QTL?




Perspectives

Comment phénotyper les fonds génétiques favorable a la durabilité?

Phénotyper la durabilité: lourd expérimentalement.

Efficacité: OK

Dérive génétique? Estimations semblent assez robustes.

Sélection? Estimations dépendantes du contexte environnemental ou expérimental.

Fonds génétiques exercant des effets de sélection différentielle sur
les variants virulents?

Si le gene majeur ou le fond génétique est contourné, la combinaison
des deux est-elle encore intéressante en terme de durabilité?
'adaptation séquentielle des pathogenes ciblés est-elle possible?

Ou chercher les fonds génétiques favorables? Genes R contournés? Especes
distantes? Combinaisons de QTL?

Mécanismes sous-jacents
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