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RESUME 

Ce travail s’inscrit dans un vaste lkogramme de recherche, initié en 1974 par I’ORSTOM et 
I’IRAT, portant sur les ressources génétiques du riz en Afrique. 
Ce programme comprend 3 volets: 

- prospections de variétés cultivées et d’espèces sauvages africaines; 
- évaluation du polymorphisme de ce matériel, et étude des relations entre les espèces; 
- définition de stratégies d’exploitation et de conservation des ressources génétiques du riz. 

.Notre programme s’insère au niveau du troisème axe de ce projet, et concerne l’étude des 
possibilités d’utilisation de l’espèce sauvage Oryza Zongistaminatu A. Chev. et Roehr., par 
hybridation avec 0. SU&~ L., en vue de l’amélioration du riz cultivé. 

0. Zongistaminata est une espèce strictement africaine, caractérisée par son mode de 
reproduction allogame et sa forte pérennité due à l’émission de vigoureux rhizomes. L’étude du 
polymorphisme enzymatique a révelé, chez cette espèce, une très grande diversité génétique. Elle est 
isolée des autres espèces du groupe Sativa par une forte barrière reproductive. L’existence 
d’hybridations spontanées avec le riz cultivé a cependant été mise en évidence à l’issue de 
prospections de mat&-iel sauvage en conditions adventices : les formes hybrides obtenues, 
dépourvues de rhizomes, sont nommées plantes Obakz Ayant naturellement surmonté la barrière 
reproductive, ces plantes constituent un matériel intéressant pour envisager l’exploitation de la 
diversité générée par hybridation interspécifique entre 0. longistamiriata et 0. sativa . 

Originaire d’Asie, 0. sativa est la principale espèce de riz cultivée. Sur la base de nombreuses 
différences morpho-physiologiques, on distingue deux sous-espèces, indica et juponica. 
L’exploitation de la complémentarité de ces deux sous-espèces, par hybridation, se heurte à l’action 
de plusieurs systèmes génétiques qui assurent leur isolement et limitent les recombinaisons : leur 
action entraine des phénomènes de stérilité, de certation et parfois de faiblesse chez les hybrides Fl 
et leurs descendants. 
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L’utilisation d’0. Zongistaminata a été envisagée suivant un double objectif : 
- créer une population d’hybrides interspécifiques fortement diversifiée; 
- exploiter les caractéristiques florales d’O.Zongistamina?a pour favoriser 
l’intercroisement entre plantes de fertilités variables et, par le jeu du brassage, 
améliorer les recombinaisons entre les structures génomiques indica et japonica. 

Nous avons créé une population à large base genétique par hybridation entre une plante Obake 
(hybride naturel entre 0. longistaminata et une variété indica d’0. sativa ) et dix variétés de riz 
pluvial (0. sativa ssp. japonica ). Le comportement des hybrides a été observé deux générations 
durant au cours d’essais en plein champ. A chaque génération, la description morphologique des 
plantes est réalisée. Par ailleurs, l’électrophorèse d’enzymes permet de suivre l’évolution des 
recombinaisons au cours des générations et d’estimer l’importance de l’allopollinisation à chaque 
essai. 

En première génération, les plantes présentent une importante diversité morphologique, mais 
sont fortement marquées par certains traits de l’espèce sauvage : elles se caractérisent notamment par 
un tallage très abondant, associé à l’émission de ramifications aériennes, qui conduisent à une- 
floraison prolongée. -Les panicules, généralement longues, sont peu ramifiées, mais très aristées et 
fréquemment pigmentées. La comparaison morphologique des hybrides de première et de deuxième 
génération révèle une fréquence plus faible des caractéristiques sauvages en seconde genération, une 
réduction de la pérennité, et une modification des structures paniculaires. Cette évolution spontanée 
vers un phénotype plus cultivé en deuxième génération s’accompagne dune amélioration de la 
fertilité. 

La fertilité moyenne des hybrides de première génération est très faible, mais présente une 
grande variabilité. A chaque génération, seules quelques plantes fertiles sont à l’origine du nuage 
pollinique. Si la fertilité des plantes s’améliore en deuxième génération, le niveau moyen demeure 
peu élevé (la fertilité pollinique moyenne passe de 18% en première génération à 37% à la génération 
suivante). 

Les estimations du taux d’intercroisement, dans cette population laissée en fécondation libre 
durant deux générations, révèlent qu’il est possible de réaliser des opérations de brassage naturel, à 
grande échelle, malgré un niveau de fertilité initial trés faible. Ainsi: dans le premier essai, 75% des 
graines sont issues d’allopollinisation. Ce taux ne concerne que 35% des graines en deuxième 
génération. 
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En première génération, le brassage entre les familles est favorisé par l’étalement de la 
floraison, du fait de l’abondant tallage des plantes. En seconde génération, la floraison est plus 
groupée pour chaque individu, mais les différences de précocité entre familles sont atténuées en 
raison de l’accroissement de la variabilité Ma-famille. 

On met en évidence, par ailleurs, une liaison nette entre le taux d’autofécondation et la fertilité : 
d’une part les individus ayant une fertilité pollinique supérieure à 40% s’autofécondent 
préférentiellement, d’autre part le taux moyen d’intercroisement régresse au cours des générations, 
parallèlement à la restauration de la ferti&é globale. Le taux d’intercroisement dépend également de la 
longueur et de l’exertion des stigmates. 

On observe un certain nombre de perturbations dans les premières générations (défauts de 
germination, faiblesse, anomalies morphogénétiques), dont l’origine est recherchée au niveau de 
disfonctionnements génétiques, au niveau du fardeau génétique d’O. Zongistaminata, ou de 
remaniements chromosomiques provoqués par l’hybridation interspécifique. 

Un troisième essai, composé de vingt descendances en autofécondation des plantes jugées les 
plus fertiles en seconde génération, a été mis en place afin d’estimer l’intérêt et les possibilités 
d’exploiter ce matériel introgressé. Ces descendances fournissent un certain nombre de résultats 
favorables à l’exploitation de ces plantes en vue de l’amélioration du riz: 

- il apparaît possible de restaurer rapidement la fertilid des plantes; 
- la comparaison des descendances à quatre témoins révèle l’existence de lignées en moyenne 
supérieures aux variétés parentales, des transgressions étant observées notamment 
pour les caractéristiques de croissance prkoce, le tallage et la densité des panicules. 

- l’impact des perturbations induites par l’hybridation interspécifique régresse en 
troisième génération, consécutivement A la restauration de la fertilité; 

- les caractéristiques de l’espke sauvage (caducité des grains, aristation, pigmentation) 
présentent des ségrégations complexes, mais ne sont pas n5dhibitoires; 

- les fortes valeurs des régressions entre les parents et leurs descendances justifient de 
porter une attention particulière au choix des plantes. 

Les recombinaisons intergénomiques sont étudiées à un double niveau : entre les génomes 
d’0. longistaminata et d’0. sativa ; entre les génomes des deux sous-espèces d’0. sativa , pour 
estimer le rôle de l’espèce sauvage comme pivot entre les types indica et japonica. L’étude repose 
sur le suivi de marqueurs isozymiques, permettant une bonne distinction des 3 génomes confrontés. 
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La.réaction des glumelles au phénol, à déterminisme génétique simple, est également caractéristique 
de la séparation des types indicu et japonicu , les variétés japonica présentant une réaction négative, 
contrairement aux variétés indica et à 0. Zongistaminata. Enfin, l’étude des associations de 
marqueurs indépendants, électrophorétiques ou morphologiques, renseigne sur les limitations à la 
recombinaison. 

L’évolution spontanée vers un phénotype cultivé, observée en seconde génération, se retrouve 
au niveau de l’évolution des marqueurs isozymiques. Le suivi des fréquences alléliques de 9 
marqueurs enzymatiques montre une perte en électromorphes de l’espèce sauvage. Ces distorsions, 
peu significatives en première génération, s’accentuent en deuxième génération pour 4 marqueurs, 
elles concernent toutes les familles et apparaissent indépendantes d’un locus à l’autre. Dans les 
descendances en autofécondation de troisième génération, les pertes s’atténuent. 

Si la fertilité n’apparaît pas liée aux génotypes enzymatiques lorsque les marqueurs sont 
étudiés individuellement, les scores en allèles sauvages, pour plusieurs loti, montrent une meilleure 
fertilité associée au type cultivé. D’autre part, les formules discriminant les structures sauvages et 
cultivées, basées sur des associations de caractères morphologiques, n’apparaissent Bées à la fertilité 
qu’en troisième génération, les types les plus cultivés étant également les plus fertiles. 

On ne met pas en évidence de distorsion des fréquences alléliques entre les électromorphes 
Mica et japonica, et il’est possible d’obtenir des associations alléliques rarement observées chez les 
variétés cultivées. Ces résultats suggèrent une bonne recombinaison entre les deux sous-espèces 
d’0. sativu et militerit en faveur du rôle du génome sauvage comme pivot entre ces deux types. 

En revanche, dès la deuxième génération, une association est mise en évidence entre la réaction 
au phénol des individus et différents caractères morphologiques : les plantes à feaction négative 
prcsentent un retour plus marqué vers le type juponica, des fréquences plus faibles des 
caractéristiques sauvages ainsi qu’une fertilité sup&ieure. Cette cohésion apparente entre la réaction 
au phénol et différents caractères indépendants traduit l’existence de restrictions de recombinaisons. 
Néanmoins, une importante variabilité est consexwk au sein du groupe de plantes dont la r6action au 
phénol est négative. 

L’utilisation d’0. longistaminata comme pont entre les sous-espèces indica et japonica 
permet, par le jeu des intercroisements, d’éviter un retour rapide vers l’un des deux types parentaux, 
comme il est fréquemment observé dans les descendances de croisements directs. Il paraît cependant 
nécessaire de préciser l’influence des facteurs limitant les recombinaisons, dans un tel système, par 
Mude de générations avancées. Les descendances en autofécondation de troisième génération 
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possèdent des structures génomiques variées et constituent un matériel de départ intéressant pour 
poursuivre l’étude des ségrégations de caractères morphologiques ou de marqueurs enzymatiques 
discriminauts. Une autre démarche consiste à tester le comportement de descendants fertiles, en 
croisement avec chacune des sous-espèces d’0. sativa , afin d’analyser le déterminisme de la barrière 
reproductive entre les deux sous-espèces, et de rechercher d’éventuels génotypes à large 
compatibilité hybride parmi les hybrides inter-spécifiques. 

0. Zongistaminata s’est révélé une source de variabilité nouvelle, intéressante en vue de 
l’amélioration du riz. Bien qu’une part de la diversite soit inexploitable, la sélection peut s’avérer 
efficace pour fournir rapidement des plantes fertiles, introgressées et présentant des caractéristiques 
attractives dans un schéma de création variétale traditionnel. Les pertes spontanées d’allèles de 
l’espèce sauvage, ainsi que les associations préférentielles de caractères observées, si elles limitent 
les recombinaisons intergénomiques, accélèreront le retour vers un phénotype cultivé. Toutefois, une 
exploitation directe en sélection généalogique, par sélection de matériel reconduit en autofécondation, 
risque de mener à fixer un certain nombre de gènes défavorables de l’espèce sauvage. Un schéma de 
type sélection récurrente, alternant brassage entre plantes sélectionnées et autofécondation, semble 
alors plus approprié, dans un premier temps. Les modalités d’un tel schéma sont discutées, suivant 
l’échéance et les objectifs envisagés. 



RESUME 

Les possibilités d’utilisation de l’espèce sauvage et allogame Oryza Zongistaminata, en vue 
de l’amélioration du riz cultivé, sont étudiées. 

Une population d’hybrides interspécifiques, composée de descendants de croisements entre 
une plante Obake (hybride spontané entre 0. Zongistaminata et une forme indica d’0. sativa ) et 
dix variétés de riz pluvial japonica, a été reconduite durant deux génkations en fécondation libre, et 
étudiée au travers de marqueurs morphologiques et isozymiques. Les modalités d’exploitation de la 
diversité générée par ce type de croisement, et les possibilités de restauration rapide de la fertilité 
ont été estimées au cours d’un troisième essai comprenant vingt descendances en autofécondation. 

L’introgression d’0. sativa par 0. Zongistaminata permet de réaliser des opérations de 
brassage naturel à grande échelle. Le taux d’intercroisement, dépendant de la fertilité pollinique des 
plantes et de ‘leur structure florale, régresse au cours des générations, consécutivement à 
l’amélioration de la fertilité globale. 

Ce type d’hybridation induit une importante variabilité morphologique, qu’il est possible, et 
intéressant, d’exploiter en vue de l’amélioration du riz. Si la première génération est profondément 
marquée par certaines caractéristiques de l’espèce sauvage, une perte importante d’allèles de cette 
espèce, mise en évidence en seconde génération, s’est traduite par une évolution spontanée vers un 
phénotype plus cultivé., 

L’utilisation d’0. longistaminata comme pivot entre les deux sous-espèces indica et 
japonica se révèle efficace au niveau isozymique pour améliorer les recombinaisons entre les deux 
génomes. Cependant, certaines associations de caractères morphologiques, discriminants les deux 
types, viennent atténuer la portée de ce résultat. 

Après avoir discuté l’intérêt et les limites de l’utilisation de l’espèce sauvage 
O.Zongistaminata, en tant que source de variabilité d’une part, et comme pivot entre les formes 
indica et japonica d’autre part, les mkthodes permettant de gérer au mieux les recombinaisons 
intergénomiques, dans un tel système, sont envisagées. 

Mots clés : Riz - Oryza sativa - Oryza Zongistaminata - Allogamie - Recombinaison - 
Hybridation interspécifique - Isozymes - Amélioration des plantes. 



SUMMARY 

Evolution of diversity and outcrossing in an artificial population of 
hybrids between the cultivated rice Oryza sativa L. and the wild 
species0. longistaminata A. Chev & Rœhr. 

The possible exploitation, for rice breeding, of wild and allogamous species Oryza 
longistaminata is studied. 

A population of interspecifïc hybrids, including offsprings from crosses between an Obake 
plant (a spontaneous hybrid between 0. Zongistaminata and an indica strain of 0. sariva ) and ten 
upland rice varieties (ssp. japonica), was renewed for two generations, in open pollination, arid 
studied on morphological and electrophoretical levels. The main features for exploiting the 
diversity generated by this kind of hybridization, and the possibilities of rapidly restoring the 
fertility were estimated through a third experiment consisting of twenty lines issued from self 
fertilization. 

The introgression of genes from 0. longistaminara into 0. sativa brings about natural 
intermingling operations on a wide scale. Outcrossing rate, depending on plant fertility and floral, 
characterîstics, decreases through generations, as a consequence of the improvement of global 
fertility. 

This kind of hybridization generates an important morphological variability, which malces 
it feasable and interesting to use for rice breeding. If the fïrst generation is strongly marked by 
some traits of the wild species, an important loss of electromorphs from this species, revealed in 
second generation, triggered a spontaneous evolution to a more cultivated phenotype. 

The use of 0. longihzminata as a bridge between the two subspecies indica and japonica 
is found efficient, on the isozymic level, to improve the recombinations between the two genomes. 
However, the existence of some associations of morphological traits discriminating the two types 
tempers this result. 

After having discussed the interest and limits of using the wild species 0. longistaminata, 
first as a source of variability and then as a bridge between indica and japonica &pes, the best 
metho& of managing, in such a system, intergenomic recombinations are reviewed. 
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Ce travail, réalisé en Côte d’ivoire, s’inscrit dans un programme de recherche initié en 1974 
par I’ORSTOM et I’IRAT, concernant l’étude extensive des ressources génétiques des riz en 
Afrique. Il poursuit les recherches menées par GHESQUIBRE (1988) sur l’espèce sauvage Oryza 

- longistaminata A.Chev. & Roehr., et ses relations avec les riz cultivés et envisage un schéma 
original d’utilisation de cette espèce en hybridation avec la principale espèce cultivée 0. sativa L. 

0. sàtiva L., espèce annuelle et autogame, est subdivisée en deux sous-especes, indica et 
japonica , domestiquées indépendamment en Asie (SECOND, 1982). A la suite de leur diffusion à 
travers le monde, des échanges génétiques entre ces deux sous-espèces ont eu lieu, favorisant la 
diversification des variétés. 

En Afrique, cette structuration est conservée, et on observe une superposition des types 
génétiques et des’conditions de culture, la riziculture irriguée exploitant la forme indica , tandis que 
les variétés japonica se rencontrent essentiellement en rizicuture pluviale, caractéristique de 
l’Afrique de l’Ouest, où elles constituent un groupe de variétés peu diversifiées. Cette spécialisation 
s’accompagne de nombreuses différences morpho-physiologiques (pour revue, voir OKA, 1983). 

L’exploitation de la complémentarité des sous-espèces indica et japonica en croisement se 
heurte a l’action de plusieurs systèmes génétiques qui assurent l’isolement et limitent les 
recombinaisons entre les deux types; leur action entraine des phénomènes de stérilité, de certation 
et parfois de faiblesse. Le gain obtenu à partir de ces combinaisons a donc éd plus faible qu’il 
n’était attendu. Actuellement, on observe un regain d’intérêt pour ces hybridations, l’accroissement 
des surfaces cultivées nécessitant la recherche d’adaptations nouvelles. 

0. Zongistaminata , espèce sauvage, allogame et p&enne, emettant de vigoureux rhizomes, est 
largement répandue en Afkique intertropicale. Sa très grande diversité génétique, révélée au niveau 
isozymique, en fait un réservoir de variabilité du génome du groupe Sativa en Afrique 
(GHESQUIERE, 1988). Elie est isolée des autres espèces du groupe Sativa par une forte barrière 
reproductive. L’existence d’hybridations spontanées avec l’espèce cultivée a cependant éte révélée à 
l’issue de prospections de matériel sauvage en conditions adventices : les formes hybrides 
obtenues, dépourvues de rhizomes ont été nommées plantes “Obake “. 

L’utilisation d’0. Zongistaminata pour l’amélioration du riz a rarement été envisagée, du fait 
des difficultés rencontrées pour surmonter la barrière mproductive. La culture in vitro d’embryons 
hybrides immatures a cependant permis le transfert de caractéristiques florales, responsables de son 
allogamie, chez 0. sativa (TAILLEBOIS, 1983). Ayant naturellement surmonté la barrière 
reproductive, les plantes Obake constituent un matériel intéressant pour envisager l’exploitation à 
plus grande échelle de la diversité générée par hybridation interspécifique. 



La migration d’0. Zongistaminuta en Afrique, à partir d’un ancêtre asiatique, est ant&ieure à. la 
domestication d’0. sutiva (SECOND, 1985). Par la suite, en raison de son isolement reproductif, 
cette espèce est peu intervenue dans le processus de diversification des riz cultivés. Avec une 
allogamie et une pérennité extrêmes au sein du groupe Sativa , son hybridation avec 0. scztivu peut 
êtreà l’origine d’une variabilité nouvelle (GHESQUIERE, 1988). 

Par l’introgression de ses caractéristiques florales chez 0. sativa, TAILLEBOIS et 
GUIRlARAES (1987) ont obtenu des taux d’allopollinisation elevés. L’exploitation des caractères 
responsables de cette allogamie a donc été envisagee afin d’optimiser les intercroisements entre 
plantes de fertilités variables, et en vue de favoriser les recombinaisons intergénomiques, 
notamment entre caractères des deux sous-espèces indica et japonicu . 

Pour cela, nous avons créé une population à large base génétique par hybridation entre une 
plante Obake (introgressée par une forme indicu d’0. sativa ) et plusieurs variétés de riz pluvial 
(0. sativa, jagonica ). Cette population artificielle a été laissée en fécondation libre. Le 
comportement des plantes a $té observe deux gén&ations durant au cours d’essais en plein champs: 
enseconde génération, l’effet de la sélection précoce sur la fertilité est étudié en comparant deux 
méthodes de reconduction des générations (“Single Seed Descent” et “Bulk Method”). 

Un troisième essai, comprenant quelques descendances en autofécondation des plantes les plus 
fertiles a été mis en place afin de tester les possibilitis de restauration de la fertilité et de comparer la 
valeur agronomique de ces descendances à celle des variétés parentales. 

A chaque génération, la description morphologique des plantes est r&lisée. Par ailleurs, 
IXlectrophorèse d’enzymes permet de suivre le devenir d’un certain nombre de marqueurs 
enzymatiques au cours des genérations et d’estimer l’importance de l’allopollinisation & chaque 
essai. 

Après avoir présent6 les caractéristiques des deux espèces concernées dans cette btude et les . 
différents facteurs responsables de leur isolement, nous décrirons le matériel végétal et les 
méthodes utilisées. . 

La présentation des résultats comprend 3 parties. 

‘_. Nous .présenterons dans un premier temps les paramètres biologiques ayant assuré le 
fonctionnement du système de brassage. En effet, la réalisation d’un tel système dépend étroitement 
de l’intensité de la floraison et de la fertilité des plantes, mais aussi de leur aptitude à 
15ntercroisement. 
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Dans un second chapitre, nous décrirons l’évolution de la diversité morphologique des 
hybrides. La variabilité générée par ce type de croisement sera présentée en s’intéressant 
particulièrement à l’évolution des caractéristiques de l’espèce sauvage dans la population. Bien que 
testée précocement et sur un effectif limité, la valeur agronomique des descendances en 
autofécondation permettra de juger l’intérêt d’une telle expérience du point de vue de l’amélioration 
du riz cultivé. 

Enfin, nous tenterons d’évaluer l’importance des recombinaisons entre les trois génomes 
confrontés. Plusieurs approches sont envisagées : 

- suivi de l’évolution des fréquences alléliques pour quelques marqueurs électrophorétiques; 
- recherche d’associations de marqueurs isozymiques indépendants; 
- étude des caractères morphologiques.permettant la distinction des différents génomes, et 

analyse de leur évolution à partir de formules discriminantes. 

Après avoir abordé les problèmes liés au marquage des génomes et au suivi des 
recombinaisons, la discussion sera orientée sur l’intérêt et les limites de l’utilisation de l’espèce 
sauvage 0. Zongistaminata comme pivot entre les types indica et japonica d’une part, et en tant 
que source de variabilité d’autre part. Plusieurs perspectives seront envisagées, suivant deux. 
orientations, création variétale stricte ou étude des structures génétiques. 





PRESENTATION SYNTHETIQUE DE 
L’ORGANISATION GENETIQUE 

DES ESPECES ETUDIEES 





Le genre Oryza comprend 18 espèces r&parties en quatre groupes : Satiya, Larifolia, 
Meyeriana et Ridkyi (TATEOKA,. 1963; CHANG, 1976a). Seuls les groupes Sativa et Lutifolia 
ont une distribution pantropicale. Le groupe Sativa rassemble les deux espèces cultivées du genre 
Oryza et trois espèces sauvages. Elles sont toutes diploides (2n = 24) et caractérisées par un 
génome commun (génome AA). 

A - Structure du groupe d’espèces Satin~ 

1. Les espèces du groupe 

Le TABLEAU 1 résume la tipartition géographique, les systèmes reproductifs et les types 
biologiques de ces espèces. 

Si 0. sativa , originaire d’Asie, se rencontre maintenant sur chaque continent, 0. glakrima 
Steud. n’est cultivée qu’en Afrique où elle tend à disparaître. Ces deux espèces, ainsi que 
O.breviZiguZata A. Chev. et Roehr sont strictement autogames. 0. ruflpogon Griff (synonyme : 
O.perennis Moench) est une espèce complexe, chez qui on détermine trois formes, suivant 
l’origine géographique, et qui présente un continuum de types annuels autogames (parfois nommés 
0. nivara ) à pérennes et allogames. 0. Zongistaminata a été longtemps considérée comme le 
rameau africain d’0. rujTpogon , et nommée 0. perennis ssp. barthii (OU et MORISHIM& 
1967). Les travaux nkents de GHESQUIERE (1988), ont contredit cette dénomination et montré 
que 0. longistaminata était une espèce à part entière, distincte d’0. rufipogon par un certain 
nombre de spécificités. 

2. Relations évolutives 

Différentes hypothèses phylogénétiques ont été proposées pour expliquer l’origine des riz 
cultivés. Toutes voient dans la forme asiatique d’0. rujïpogon l’ancêtre sauvage d’0. sativa et 
dans 0. breviligulata celui d’0. gkabern’~~ 

Selon OKA (1974a), 0. sativa a été domestiqué en diffkents lieux a différentes époques. Sa 
différenciation en deux types provient d’une sélection disruptive sous l’influence de l’homme. 
CBANG (1976b) considère qu’à la suite de la fragmentation du Gondwana deux séries évolutives 
parallèles ont eu lieu, des formes pérennes vers les formes annuelles puis cultivées, suivant le 
schkna : 

. . 
__ ,-------> Mica 

0. rqîpogon -------> 0. nivara ---------> 0. sativa ---C ______ ----> japonica __ 
-m -----> javanica : ,, 

0. ZongistafninaU ----> 0. breviligulata----> 0. glaberrima 
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ESPECES CULTIVEES 

’ 0: sativa< L. indica 
,, @Sous-@es) 

! 
japonica 

i 0. ~~Mm-ima Steud. 

ESPECES SAUVAGES 

1 0. breuiligu1at.a 
1: A! Chev..erRoehr. 
1 
1 Q. rufiüwon Griff. 

9 (3Tormes) 

t 
i Q. Ion&a.minata 
:, A. Chev. et Roehr. 

ORlGlNE AIREDE coN.DFFIONS TYPE REGIME DE 
cuLnJRE DE CULTURB B1OLOGlQUB REPRODUCTION 

4sie du Sud-Est ut% variable: 
monde entier pluvial strict 1 U 

Chine a flottant 

Afkique Afrique de I’Owst pluvial ou flottant A u 
tend a disparaitre 

TEPARTITION HABITAT TYPE REGIME DE 
BIOLOGIQUE REPRODUCTION 

Afrique mares temporaires A U 

Asie 

Am&ique 

Océanie 

continuum de formes: 
zones inondks plus ou moins pérennes allogames (0. perennis) 

permanentes à 
annuelles autogames (0. nivara) 

Afrique varié: de plaines inondabies 
à situations adventices 

P L+V 

TABLEAU 1 : diversitd des espèces du groupe Sativa 
A: annuelle ; P: pérenne ; 1: interm~ 
U: autogame prédominant ; L: r$ogame ; V: multiplication végétative 

AfRIOVi IROPCAL[ 

FIGURE 1 : relations phylogénétiques entre les espèces du groupe Satina 
Les flèches simples indiquent une descendance directe. Les doubles flèches 
indiquent l’introgression ,par hybridations et rétrocroisements qui semble exister 
entre toutes les formes ou espèces sympatriques, sauf entre O.lontistaminara 
et 0. breviligulata,qui sont séparées par des ban-ikres reproductives 
pticulièrement développées 
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Plus récemment, l’btude extensive du polymorphisme enzymatique a permis à SECOND 
(1984) de proposer unschéma de l’évolution des différentes espèces du groupe Sativa, en accord 
avec les données paléoclimatiques. La FIGURE 1 en P&ente les principales etapes; il y aurait eu 
trois domestications indépendantes en Afrique (0. glaberrimu ), en Asie du Sud Est (type indica 
d’O. sativa ) et en Chine (type japonica ). 

Par les migrations humaines les espèces éloignées se sont trouvées récemment confrontées. 
D’importants échanges génétiques, entre riz cultivés domestiqués indépendamment d’une part, et 
entre espèces sauvages et cultivées d’autre part, sont à l’origine de la diversité des variétés cultivées d 
et de: certaines formes adventices (SECOND, 1982). 
GHESQUIERE (1988) a cependant mis en évidence la faible participation d’0. Zongistaminata 
dkns. ce processus de diversifkation des riz cultivés. 

3’. Spécificité des types indica et japonica 

La partition des variétés d’0. sativa en deux types indica et japonicà a fait l’objet de 
nombreux travaux (OKA, 1983, pour synthèse). 

La première étude, menée par KATO et al. (1930) se fonde sur des différences de 
comportement séroiogique, sur la stérilité des hybrides Fl, et signale des différences 
morphologiques concernant notamment la forme et la disposition des feuilles, la forme, la pilosité 
et l’aristation des grains. Certains de ces caractères ont été repris par OKA (1958) qui les a associés 
à d’autres marqueurs pour définir des formules discriminant les deux types (TABLEAU 2); il a 
ainsi montré que la réaction des glumelles au phénol était fortement impliquée dans la 
différenciation haïca-japonica. 

Les nombreuses études de la diversité enzymatique des cultivars ont montré que l’on retrouvait 
nettement cette différenciation au niveau isozymique (PA1 et al. , 1975; NAKAGAHRA,1978; 
SECOND, 1982; GLASZMANN, 1982,1985,1987). 

La classification des cultivars a conduit à plusieurs appellations des types définis par KATO et 

aZ.( 1930). Ainsi, OKA (1958) distingue le groupe “continental” (correspondant aux variétés inaka) 
du groupe “insulaire” (japonica ), lui-même séparé en formes tropicales et tempérées. 
Certains auteurs (WANG et BARDENAS, 1965) ont considéré le type javanica comme un 
groupe distinct de japonica. Cependant, que ce soit au niveau isozymique (SECOND, 1982) ou 
morphologique (GLASZMANN et ARRAUDEAU, 1986), la diversité des variétés japonica 
apparaît continue, les formes appelles javanica correspondant seulement aux formes tropicales du 
groupe. Désormais seules les appellations indica et japonica sont retenues. 
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CARACTERES Réferences bibliographiques 

XOCMQUES 
réaction au phénol 

isozymes 

ENETIQUES 
st&ilitrZ des hybrides Fl 

mauvaises recombinaisons 

~ORPHOPHYSIOLOGIQUES 
degré de résistance la sécheresse 

aux faibles tempkttures 
à Kcl03 

degré de destruction par KOH 
&nmance 
@=w 
duret& de l’albumen 
pilosité et aristation des grains 
longueur du premier entrenoeud 
forme de ia feuille et du grain 

photosensibilité 
lallage 
architecture paniculaire 
nombreuses associations de caractères 

“ATHOLOGIQUES 

OKA, 1958 

PAI et al., 1973; 1975 
NAKAGAHRA, 1978 
SECOND~ 1982 
ENDG et MORISHIMA, 1983 

KATO et al., 1930 
OKA, 1958 
OICA, 1983 
NAKAGAHRA, 1972; 
NAKAGAHRA et al., 1972; 1974 

OKA, 195s 

WANG .et BARDENAS, 1965 
JACQUOT et ARNAUD, 1979 
MORISHIMA et OKA, 1981 

ensibilité differentielle aux différentes races de Pvricularia orvzac MORISHIMA, 1969 

TABLEAU 2 : les principaux caractères discriminant les sous-espèces indica et iaponica 



29 

4. Originalité -de la situation africaine 

0. sativa a été introduit en Afrique de l’Ouest à partir du XVI’ siècle, mais son introduction en 
Afrique de l’Est est beaucoup plus ancienne (probablement au début de notre ère). 

Plusieurs auteurs ont retrouvé, par l’étude de la diversite morphologique des cultivars 
traditionnels prospectés dans toute l’Afrique, la distinction en deux types indica etjaponica (De 
KOCHK0,1983; MIEZAN et GHESQUIERE,l985). Malgré quelques exceptions, la réaction des 
glumelles au phénol constitue, comme pour les variétés asiatiques, un bon critère de discrimination. 

Le polymorphisme enzymatique des cultivars africains apparaît proche de celui qu’a observé 
GLASZMANN (1982) chez les cultivars asiatiques. A partir de l’étude extensive de la diversité des 
cultivars d’0. sdtiva, SECOND (1982) définit des structures enzymatiques ancestrales japonica et 
indica. Sur la base de quatre loti particulièrement discriminants, il est possible de classer 
l’ensemble des variétés : sur les 16 combinaisons possibles, 8 seulement sont rencontrées 
(TABLEAU 3). GHESQUIERE et MIEZAN (1982) et De KOCHKO (1983) observent parmi les 
variétés traditionnelles africaines une’ grande abondance de formes hybrides et une faible 
représentation des formes parentales, surtout en ce qui concerne le type japonica . 

En Afrique, cette distinction se superpose avec les deux principaux types de riziculture : les 
variétés indica se rencontrent essentiellement en riziculture irriguée, tandis que la riziculture 
pluviale pratiquée en zone forestière utilise principalement des variétés japonica (GHESQUIERE et 
MlEZAN, 1982). Enfin, GHESQUIERE et SECOND (1983) ont retrouvé chez certains cultivars 
des traces d’introgression par les espèces africaines, indiquant l’existence d’échanges génétiques 
entre 0. saiiva et ces espèces. 
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ELECTROMORPHJZS Réaction Score en allèles F%quence SIX 
Structuregén&tique PGI-A PGI-B CAT-A EST-E au phénol ancestraux 150 cukivars 

ticairls * 
japonica ancestrale 2 1 2 0 - 4 0,028 

~: japonica hybride 2 1 2 l-2 - -2 0,086 

: japonica hybride 2 1 1 0 - -2 0,114 

2 1 1 1-2 + ou - 0 0,236 

indica hybride 1 1 1 0 + 0 0,043 

indica hybride 2 2 1 1-2 + 2 0,057 

indica hybride 1 1 1 1-2 + 2 0,279 

indica ancesirale 1 2 1 1-2 + 4 0,157 

TABLEAU 3 : caractérisation des sous-espéces indica et japonica sur la base du 
polymorphisme aux 4 loti PGI-A, PGI-B, CATmST-E et de la réaction au phénol 

(* d’après GHESQUIERE et MIEZAN, 1982) 
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B - L’isolement entre les types indica et japonica 

1. Les différents phénomènes responsables de l’isolement 

Différents facteurs interviennent pour limiter les échanges génétiques entre les deux sous- 
espèces d’0. sativa . La stérilité des hybrides Fl est apparue comme un des facteurs discriminant 
les deux types (KATO et al., 1930; OKA, 1957a). Par ailleurs, les sélectionneurs observent 
fréquemment un défaut de formes recombinées et un retour vers un des types parentaux dans les 
générations avancées de ces croisements. Plus rarement des phénomènes de faiblesse ou de 
chlorose sont observés chez les hybrides. 

1.1. la stérilité des hvbrides Fl 

Elle n’apparaît que dans certains croisements et se manifeste avec une intensité variable (OKA, 
1953, 1957a; CLEMENT et POISSON, 1986). Elle s’exprime soit uniquement au niveau mâle, 
soit au niveau des deux sexes. De nombreuses hypothèses ont été émises pour tenter d’expliquer ce 
phénomène, se basant sur une origine génétique, chromosomique ou cytoplasmique. 

Hvnothèses rrénétiaues 
Plusieurs modèles génétiques ont été proposés, se distinguant par le mode d’action et le 

nombre de gènes en jeu. Ils impliquent fréquemment l’action de gènes complémentaires dupliques 
(OKA, 1953,1957a; OKA et DOIDA, 1962). Le modèle d’OKA (1953) fait intervenir deux gènes. 
indépendants Sl/sl et S2/s2, qui entraînent un développement anormal des gamètes présentant 
simultanément les deux alleles récessifs (~1~2). OKA (1974b) a développé ce modèle en intégrant 
un classement de la fertilité des gamètes portant au moins un allèle dominant. La présence de 
plusieurs couples de gènes de ce type explique les taux de stérilité variables. Ainsi, KINOSHIT’A 
(1984) a recensé cinq couples de gènes du type “gametic lethals”. 

OKA (1974b) a proposé un autre modèle à un seul locus et deux allèles (S et Sa) où la stérilité 
provient d’une interaction sporogamétophytique : les gamètes Sa de l’hybride dégénèrent du fait de 
l’interaction entre S et Sa. SAN0 et al. (1979) ont repris ce modèle pour rendre compte de la 
stérilité des hybrides entre 0. saliva et 0. glaberrima 
pour expliquer cepe skilité (SANO, 1985). 

: quatre gènes différents ont été proposés 

IKEHASHI et ARAKI (1987) ont &ud.ié la stkilité des hybrides indica xjaponica en réalisant 
des croisements trois voies faisant intervenir des variétés particulières, dites à large compatibilité 
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hybride, fertiles en croisement avec les deux types. Leurs résultats les ont alors conduit à adopterle 
modèle d’interaction sporogamétophytique, à un seul gène, et à remettre en cause le modèle à deux 
gènes : en effet, suivant ce modèle, on devrait observer des génotypes à large compatibilité hybride 
dans la descendance de croisements st&iles. Or ce type de complémentation n’a jamais été observé. 

La mise en évidence de ces gènes de stérilité et leur localisation reposent sur l’observation de 
marqueurs monogéniques, la dégénérescence de certains gamètes entrainant l’élimination des 
marqueurs liés aux gènes de stérilité. Ceci peut expliquer les déviations observées dans les 
ségrégations de certains marqueurs, ainsi que les liaisons apparentes entre gènes indépendants. 

Hvnothèses cvtonénétiaues 
Selon STEBBLNS (1950), une stérilité d’origine cytogénétique peut être causée par des 

différences structurales trop infimes pour influencer matériellement l’appariement des 
chromosomes B la méiose. Ce phénomène, qu’il nomme “hybridité. structurale cryptique”, peut 
provenir de la mauvaise réversion de duplications ou de translocations. SHASTRY (1964) a 
observé des segments chromosomiques provenant de translocation. BOUHARMONT (1963) a fait 
une revue des anomalies méiotiques : il a constate que le pourcentage d’aberrations était trop faible 
pour expliquer à lui seul la stérilité des hybrides. De même, ENGLE et al. (1969), CHU et OKA 
(1970b) et BOUHARMONT (1982) n’ont pas trouvé de relation entre le niveau de stérilité et les 
anomalies méiotiques. 

Hvnothèses cvtoulasmiaues 
Dans certains cas, le niveau de fertilité varie suivant le sens du croisement, traduisant 

l’existence d’interactions nucleo-cytoplasmiques. Ce phénomène reste cependant marginal. 

1.2. la stérilité et les distorsions de ségrégation en F2 

La stérilité de descendances F2 peut provenir de la ségrégation des gènes responsables de la 
stérilité en Fl. Cependant, certaines descendances d’hybrides Fl fertiles se révèlent partiellement 
stériles. OK4 (1978) a expliqué ce phénomène par l’action de deux gènes complémentaires, où 
l’absence d’au moins un allèle dominant se traduit par une st&lité partielle. Suivant ce modèle, il a 
été possible de fixer parmi les plantes en ségrégation, des lignées semi-stériles. Cette stérilité se 
traduit par ailleurs par une variante élevée de la fertilité parmi les individus ou les épillets d’une 
même plante. Quatre gènes de stérilité sporophytique ont été recensés (SATO et aL, 1987). 

Des distorsions de ségrégation ont fréquemment été observées par les sélectionneurs dans les 
descendances de croisements indica-japonica. Le suivi de marqueurs morphologiques ou 
électrophorétiques a permis d’en donner une interprétation génétique. OKA (1953) a supposé que 
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les distorsions étaient causées par lWimination des gamètes du fait de l’action des gènes dupliqués 
(précédemment cités) provoquant la stérilité. 

NAKAGAHRA (1972), en étudiant les ségrégations d’autres marqueurs morphologiques a 
constaté que les distorsions étaient, dans certains croisements, indépendantes des gènes de stérilité, 
car il observait le même type de ségrégation quelle que soit la fertilité des hybrides. Il proposa alors 
l’existence de “gènes de certation” (“gametophyte gene” : ga) qui défavorisent les grains de pollen 
qui les portent, entraînant consécutivement les marqueurs liés. La certation peut concerner des 
grains de pollen viables, mais être due à des différences de comportement lors de la pollinisation. 
En F2, les fréquences sont donc déviées par rapport aux fréquences attendues. En F3, il est 
possible d’observer des recombinaisons entre le gène ga et le marqueur étudié; les recombinants 
ségrégent alors normalement ou même présentent un excès du génotype habituellement contre 
sélectionné (NAKAGAHRA et ~2. ,1974; NAKAGAHlW, 1985). 

SATO et al. (1987) ont répertorié 10 gènes de certation, notés ga-I à ga-10, dont la localisation 
a été détectée à partir des taux de distorsions de ségrégation des marqueurs morphologiques. La 
relation entre ces gènes de certation et les gènes de stérilité gamétophytique demeure inconnue. 

1.3. la faiblesse des hvbrides 

La faiblesse ou la chlorose des hybrides Fl ou F2 est un phénomène plus rare, mais également 
rencontré dans les croisements entre formes éloignées d’0. sativa (CHU et al., 1969a). OKA 
(1957b) a proposé un modèle génétique a deux gènes dupliqués complémentaires et létaux. Si ces 
gènes sont dominants, ils nuisent au développement des hybrides Fl; s’ils sont récessifs, la 
faiblesse n’apparaît qu’en F2. 

2. Conséquences pour l’amélioration du riz 

Les différents mécanismes décrits précédemment, limitant les possibilités d’échanges 
génétiques entre les sous espèces indica et japonica , ont assuré le maintien de ces structures au 
cours de l’évolution. Ils constituent cependant un obstacle pour les sélectionneurs, fréquemment 
tentés d’exploiter la complémentarité des deux types (HUNG et CHANG,1976): 

Ainsi, un programme de grande ampleur d’hybridations intersubspécifïques (“International 
Hybridization Scheme”), mené depuis 1950 sous l’égide de la FAO dans plusieurs pays d’Asie, 
n’a conduit qu’à l’obtention de quatre varietes commerciales (WASANO, 1982). 
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Afin de contourner ces problèmes, différentes stratégies ont été envisagées : 

- I’exploitation directe de descendances de ces croisements impose d’augmenter 
considérablement les effectifs &udiés (ARRAUDEAU, 1975; CLEMENT et POISSON, 
1984a); 

- IECBHASIB (1982) a proposé d’utiliser des variétés à large compatibilité hybride comme pont 
entre les deux sous-espèces. La recherche de telles variétés impose de tester en croisement un 
grand nombre d’échantillons (KEHASHI et ABAKI, 1984,1987; CLEMENT et 
POISSON,1986); 

- ia technique des back cross permet d’améliorer les recombinaisons, mais constitue un travail 
fastidieux chez 0. sativa ; 

-TAILLEBOIS (1983) a proposé un schéma de sélection récurrente réciproque entre groupes 
distants, la sélection récurrente visant à améliorer la fertilité des combinaisons 
inter-populations. 
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C - présentation de l’espèce sauvage 0. longistaminata 

1. Ecologie et “mode de reproduction 

0. longistaminata est une espèce sauvage, pérenne, caractérisée par l’émission de vigoureux 
rhizomes (PORTERES, 1949). On la rencontre dans toute l’Afrique intertropicale et à Madagascar. 
Elle occupe des niches écologiques variées. On distingue globalement quatre types de populations 
d’0. longistaminata (GHESQUIERE, 1985) : 

- grandes populations, parfois monospécifiques, dans les plaines régulièrement 
inondées (lac Tchad, delta intérieur du Niger); 

- petites populations de mares temporaires, pouvant être sympatriques de 
0. breviligulata ; 

- populations de zones cultivées, récemment aménagées; 
- populations adventices pouvant envahir les rizières, du fait de son mode de 
propagation par rhizomes. 

Cette espèce est allogame et partiellement autoincompatible (NAYAR, 1967; CHU et al., 
1969b). GHESQUIERE (1985, 1988) a montré l’influence du type de population sur le niveau 
d’autocompatibilité des plantes : si les grandes populations sont totalement autoincompatibles, en 
condition d’adventices, les populations peuvent pn%enter un niveau d’autofertilité plus elevé. Il a 
donc expliqué l’amélioration du niveau d’autocompatibilité par l’existence d’introgressions entre les 
espèces autogames et 0. longistaminata. 

2. Variabilité enzymatique et morphologique 

Dans une étude extensive du polymorphisme enzymatique de cette espèce, GHl3SQUlER.E 
(1988) a montre l’importance de sa diversite. Cette variabilité repose sur un grand nombre d’allèles 
rares et présente une composante intrapopulation prépondérante, contrairement aux espèces 
autogames (TABLEAU 4). 

La diversité des sites écologiques qu’elle occupe traduit ses facultés d’adaptation. Du point de 
vue morphologique, les composantes de la floraison (photosensibilité, rythme et importance de 
l’émission de particules,...) constituent la principale source de variation. On observe egalement une 
certaine diversité pour d’autres caractères (vigueur des rhizomes, architecture paniculaire), et pour 
quelques marqueurs qualitatifs (pigmentation, pilosité,...). 
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sspèces cultivées - 
Osaka 0,223 60% 

ssp. indica 0,181 50% 

30% 

199 88% 12% 

1.75 63% 37% 

1,35 85% 15% 

0. glaberrima 0,026 10% 191 68% 32% 

0,099 35% 1,55 72% 28% 

i; 
! 0. longistaminata 0,193 3,25 

TABLEAU 4 : variabilité enzymatique comparée pour 20 loti des diffkrentes 
espèces du groupe sativa en Afrique 

* : d’après SECOND (1985) 
l * : inter et intra vari&& pour les espèces cultiv&s 

(d’après CAUSSE et GHESQTJERE, 1987) 
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3. Relations avec les espèces autogames 

3.1. mécanisme et déterminisme de la barrière reuroductive 

0. longistamin(rta est séparée des autres espèces du groupe Sativa par une forte barrière 
reproductive, provoquant la dégénérescence de l’albumen hybride, suivi de l’avortement de 
l’embryon (CHU er al., 1969a). CHU et OKA (197Oa), Étudiant le déterminisme de cette barrière, 
ont constaté que l’avortement est plus ou moins précoce suivant le sens du croisement. Ces auteurs 
ont proposé un modèle génétique simple à deux gènes dominants complémentaires et létaux (Dl et 
D2) dont le dosage dans l’albumen hybride provoque un avortement plus ou moins différé 
(TABLEAU 5). 

3.2. obtention d’hvbrides contrôlés ’ 

Cette barrière n’est toutefois pas complète : CHU et OKA (1970a) ont testé la validité de leur 
modèle sur les descendants des 3% d’hybrides Fl viables obtenus. Ils ont supposé que ces plantes 
provenaient de la ségrégation de gènes modificateurs ou d’une pénétrante limitée des effets létaux. 

A I’ORSTOM, GHESQUIERE (1988) a observé un taux de réussite des croisements 
comparable à celui de CHU et OKA (1970a) : il a obtenu en moyenne 4,1% de caryopses à 
albumen norinaI & partir de plus de 5000 epillets croisés. Il a confirme les effets de dosage en gènes 
Dl et D2 dans l’albumen des graines Fl, mais il a montré que la mise en place de la banière au 
niveau des back cross inter-spécifiques Btait variable et s’ajustait moins bien au modèle. 

A la suite de BOUHARMONT (1961), TAILLEBOIS (.1983) a eu recours à la culture 
d’embryons : il n’a obtenu que 10 hybrides interspécifiques sur plus de 2CNN épillets fécondés. La 
comparaison des niveaux de barrière reproductive (estimés à partir des pourcentages d’hybrides 
obtenus) n’a pas révélé de gain net par la technique de culture d’embryons (GHESQUIERE,1988). 

3.3. les hvbrides suontanés 

Divers auteurs ont constaté, après analyse de graines issues de collectes dans des populations 
d’0. longistaminata, l’existence d’hybrides interspécifiques spontanés (CHU et OKA, 1970b; 
SECOND et al., 1977). CHU et OKA (1970b), surpris par l’absence de rhizomes et la vigueur 
importante de ces plantes (tallage abondant, nombre élevé d’épillets par panicule) les ont nommées 
plantes “Obake’f (monstre, en japonais). Ces plantes présentent un niveau de fertilité pollinique 
variable (certaines sont totalement mâles stériles), mais leur fertilité femelle est généralement 
convenable. 



génotypes de la barrikre reproductive 
Qhiia DlDld2d2 
Ob&mgistaminata dldlD2D2 
hpkde Fl DldlD2d2 

1 sens du croisement knotvoe de l’albumen Fl I 

~O.longistanùnata x O.sativa DlDldMd2D2 Avortement précoce (Ap) 
pas de caryopse 

O.sativa x O.longistamhta Dldldld2D2D2 Avortement tardif (At) 
caryopse sans albumen 

I Dl 

l D2 i N 
I 2 N 

fi; 

AP 
I 31 N At Ap Ap 
Dosage en gènes complémentaires Dl et D2 dans l’albumen tripIoide - 

(N = caryopse normal) 

a : modèle de CHU et OKA (1970a) 

O.longistmninata x O.sativa 
DlDld2d2 

& 

dldlD2D2 

SYNDROME OBAKE Fl 
du à l’inactivation de Dl en d* 

- absence de rhizomes 
- fertilité poilinique faible 

b : le syndrome Obake (d’après GHESQUIERE, 1988) 

TABLEAU 5 : modèle d’hérédité de la barrière reproductive entre 
OJongistaminata et les espèces autogames 

(d’après CHU et OKA, 1970a); 
adaptation de ce modèle et définition du syndrome Obake 

(d’après GHESQUIERE, 1988) 



ROBIN (1986) a étudié un essaim d’hybrides naturels provenant de la récolte de quelques 
pieds d’O. longistaminuta dispersés dans des rizières. Cet échantillon présentait un taux élevé de 
caryopses à albumen déficient, qui, une fois semés donnèrent tous des plantes “Obake”, 
dépourvues de rhizomes, autocompatibles lorsque leur fertilité pollinique était suffisante et 
fleurissant abondamment. L’étude du polymorphisme de cette population révèla une diversité 

’ génétique élevée, ‘associée à un excès d’hétérozygotes, du à des électromorphes d’origine 
introgressive. Le test des indices de fixation pour les loti SDH-A, EP-A, LAP-E (pour lesquels les 
deux espèces présentent des alléles totalement différents) permit de faire dériver ces plantes Obake 
des générations immédiatement consécutives à la Fl. Leur patron électrophorétique prouva par 
ailleurs leur origine hybride entre une forme idica d’0. sativa et 0. Zongistaminata. 

L’étude des longueurs des fragments de restriction de 1’A.D.N. chloroplastique a confiié 
leur origine maternelle 0. Zongistaminata (DAILY, 1988). 

Le fonctionnement de la barrière reproductive de ces plantes vis à vis d’0. sativa et d’0. 
Zongistaminata est variable et ne s’accorde. pas toujours bien avec le modèle de CHU et OKA. 
GHESQUIERE (1988) a montré que l’hybridation interspécifique, et notamment la réalisation de 
back cross alternés, provoquait des remaniements chromosomiques. La transposition d’un élément 
mobile, sous le contrôle du gène D2, dans le secteur contenant le gène Dl provoque l’inactivation 
de ce gène et permet le développement de caryopses qui, bien que déficients, pourront germer. 
Cet auteur définit alors les formes Obake comme un syndrome d’effets phénotypiques délétères, 
liés à la modification de Dl en un gène non fonctionnel d* (TABLEAU 5). Les plantes Obake et 
les hybrides Fl correspondent au petit nombre de situations viables à l’issue de la transposition. 

Ces modifications affectent les spécificités d’0. Zongistaminata et provoquent l’absence de 
rhizome et la perte de l’autoincompatibilité du pollen d* (de faible fertilité). Ces plantes se 
caractérisent également par une forte dépression en autofécondation, ce qui empêche l’étude de leur 
descendance directe. 

Cependant, dès le premier back cross sur l’une des deux espèces, les secteurs modifiés sont 
éliminés et remplacés par les gènes fonctionnels du parent r&urrent, ce qui justifie leur utilisation 
comme ponts interspécifiques. 



0. sativa 0. rufipogon 0. rufïpogon 0. lon@aminata 
annuel ptknne asiatique 

OàC@% 25 à 30% 20 à 45% Taux d’allogamie 

Nombre de grains de 700 à 800 à 3800 à 
pollen par anthere 2500 3100 4500 

Longueur 1.50 à 1.75 A 
style + stigmate 2.50mm 3.25mm 

Forme du pollen rond et ovale 

Exertion des stigmates 3,2 à 87,8% Sl,O% 91,8% 

Intervalle ouverture 0 1 2 
des épillets - hlatement à a à 
des anthères lmn 2mn dmn 

TABLEAU 6 : diversité des caractères responsables de I’allogsmie 

= 100% 

plus de 
7ooo 

2.75 à 
4,25mm 

ovale 

= 100% 

2 
. 

!Zmn 

chez 3 espèces du groupe Sativa 
- (d’après OKA et MORISHIMA, 1967) 



3.4. inmwression des caractères d’allownie d’0. lon&taminata chez 0. sativa 

En plus du système génétique d’autoincompatibilid, 0. Zongistaminata assure son 
ailopollinisation par de longs stigmates, bien exertés et de grosses étamines (OKA et 

MORISHIMA, 1967): Le transfert de ces caractères dans des variétés d’0. sativa a été étudié par 
TAILLEBOIS (1983) : en effet, 0. sativa est une espèce totalement autogame (son taux 
d’intercroisement varie de 0 à environ 5%). L’exploitation de I’hétérosis par la création de variétés 
hybrides Fl nécessite d’introduire chez ces variétés des caractéristiques florales favorables à 
l’all0pollinisation. 

0. sativa présente une certaine diversité pour ces caractères (PARMAR et al. ,1979), jugés par 
ailleurs hautement héritables (VRMANI et al. ,1982). Les valeurs maximales observées chez le riz 

cultivé demeurent toutefois incomparables à celles observées chez 0. Zongistaminata (TABLEAU 
6). Une fois surmonté le problème de création des hybrides Fl, l’étude de back cross 
interspécifiques a montré que l’obtention de cultivars introgressés ayant les principaux caractères 
floraux d’0. Zongistaminata était envisageable (TAILLEBOIS, 1983,1987). 
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MATERIEL ET METHODES 

. 
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A - Eti MATERIEL VEGETAL 

1. Les variétés de riz pluvial 

Dix variétés adaptées à la culture pluviale en zone forestière sont utilisées comme géniteurs 
mâles de la population Gl. Leur origine géographique est résumee dans le TABLEAU 7. La 
diversité de ces variétés couvre l’étendue du pool japonica tropical défini sur la base du 
polymorphisme enzymatique. Le TABLEAU 8 présente les génotypes des variétés pour neuf loti 
étudiés ici; les types génétiques correspondants sont indiqués dans le TABLEAU 7. 

Leur diversité s’exprime également au niveau morphologique, que ce soit pour la longueur du 
cycle, le tallage ou l’architecture paniculaire. Par ailleurs, trois variétés possèdent des marqueurs de 
pigmentation (P5, PO, P7), et une variété est aristée (P4). 

La variété P7, avec un tallage très abondant, des feuilles paniculaires fines, des panicules 
courtes et peu ramifiées, une réaction positive des glumelles au phénol, est très particulière. Elle 
possède également un profil enzymatique original (LAP-E2, GOT-C2) provenant probablement 
d’une introgression par 0. longistaminata. . 

2. La plante Obake 

Une plante Obake (UL16.6) est utilisee comme parent femelle de la population. Originaire de 
la région du lac Tchad, au Nord Cameroun, elle provient d’un échantillon de graines collectées 
dans une population d’0. Zongistaminata adventice de culture d’0. sativa de type indica 
(BORGEL et SECOND, 1978). D’autre part, son profil enzymatique confirme son origine 
introgressee par une variété indica 80. sativa. 

Elle possède une fertilité pollinique tres faible (20% des grains de pollen sont colorables par le 
réactif d’Alexander), ce qui permet de l’utiliser en croisements sans castration. Sa floraison est 
continue, et sa fertilité femelle suffisante pour obtenir un grand nombre de graines hybrides 
relativement rapidement. 



i p’lg 

i ps 

1 P6; 
; P7 

P 8: 
: P9 
I 
WL16.6 IObake 

variétés origine type 
MOROBEREKAN Cote d’ivoire japonica hybride 
IGUAPE CATETO BnZsil jqonica hybride 
IAC 164 B&Sil japonica hybride 
YS 252 Gui& Conakry japonica hybride 
BS 182 Guinée Bissa~ japon& hybride 
BS 145 Guinée Bissa~ intermédiaire 
ES 83 Tanzanie (Femba) japonica parental 
YS 309 Guinée Conakry intexm&iaire 
ES 70.6 Tanzanie (T’emba) japonica parental 
YS 45 Guinée Conakry intermédiaire 

Lac Tchad hybride interspécifique 

type de culture 
vari&é traditionnelle vulgarisée en RC1 
variété traditionnelle vuIgarisée en RC1 
variété anlélid 
riz de bas fond, culture pluviale 
culture pluviale 
culture pluviale 
culture pluviale 
SOI hydromorphe 
sol hydromorphe 
culture pluviale 

adventice 

TABLEAU 7 : origine géographique et écologique des géniteurs utilisés 

‘abrév. 
PO 
Pi 
P2 
P3 

1 P4 
PS 
P6 

, P7 
: P8 
; P9 
1 
,UL 16.6 

EST EST EST LAF’ PGD CAT SDH EP PG1 phenol 
Ca B E E A AAA A 
2 1 1 1 1 2 3 4 2 

1 0 
1 0 
1 1 
1 0 
1 1 
1 0 
1 1 
1 0 
1 1 

1. 
1 
1 
1 
1 
1 
2 
1 
1 

1 1x5 2x0 1x5 1x2 1 1X2 2X4 1XlOj + 
. 

TABLEAU 8 : génotypes des variétés parentales pour Pes loti enzymatiques &udiés 
et pour la réaction au phénol 
(la nomenclature utilisée pour les différents loti est pïésentke en ANNEXE II) 
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B - METHODES 

1. Protocole expérimental 

La FIGURE 2 rkme les principales étapes de l’expérience. 

1.1. obtention des hvbrides 

La plante Obake, multipliée au préalable par éclat de touffes, est cultivée en pots, en condition 
aquatique. Le semis échelonne des variétés parentales permet de réaliser les croisements de façon 
continue, suivant le rythme d’émission de panicules de la plante Obake. Un apport d’engrais 
bimensuel (NPK 10-l 8: 18, lOOg/ bac) assure un bon niveau de floraison de ces plantes. 

De janvier à mai 1986, plus de 500 croisements par approche ont eté rkalisés. Les panicules 
sont ensachées ensemble dans la matinee. L’agitation régulière des sacs assure une bonne 
pollinisation. Après 3 à 4 jours;la panicule mâle est retirée, et les panicules femelles sont récoltées 
3 semaines après le croisement. Les croisements sont réalisés sans castration étant donnés la faible 
fertilité pollinique dUL16.6 et le risque de chute prématurée des épillets qu’occasionnerait cette 
méthode. Le contrôle de l’autofertilité de la plante Obake, réalisé par ensachage des panicules 
d’UL16.6 seules montre que ce taux peut être négligé. 

1.2. observation des hvbrides de nremière génération et des variétés narentales : 
ESSAI Gl 

Les graines décortiquées et désinfectées sont semées dans des terrines de terre stérilisée (105OC 
pendant 24h). Pour chaque famille d’hybrides, on sème 240 graines dans une terrine. Deux semis 
sont effectués, B 5 jours d’intervalle. Afin de les comparer aux hybrides, les 10 variétés parentales 
sont semées dans les mêmes conditions, à raison de 100 graines par variété. 

Les plantes sont repiquées en plein champ 15 jours après le semis, à une densité de deux 
plantes au mètre carré, permettant l’observation individuelle des plantes. L’essai comporte deux 
blocs totalement randomisés; deux autres parcelles d’effectifs déséquilibrés à la suite d’une 
mortalité précoce importante n’interviennent pas dans les notations, mais ont été conservées pour 
augmenter le nuage pollinique et la production de graines. Dans chaque bloc, 75 plantes par famille 
d’hybrides sont repiquées, et les 10 variétés parentales sont chacune représentées par 10 individus. 
Afin que les variétés d’0. sativa ne participent pas a la pollinisation, leurs trois premières panicules 
sont ensachées dès leur apparition, les suivantes sont supprimées avant l’épiaison. 

Par la suite, cette génération est notée Gl. 
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FIGURE 2 : protocole expérimental 
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1.3. observation des hvbrides de deuxième &nération : ESSAI G2 

Les hybrides Gl ayant produit un nombre très variable de graines, deux méthodes de passage 
à la génération suivante sont mises en place et comparees, la “Single Seed Descent” et la “Bulk 
method”. Ces deux méthodes s’inspirent des méthodes de création variétale appliquées aux espèces 
autogames (BRIM, 1966; GOULDEN,1939). 

La Single Seed Descent (SSD) consiste à prélever une graine par plante. En pratique, pour 94 
plantes Gl de chaque famille, 4 graines sont semées en poquet, mais une seule plante est repiquée. 

Pour la “Bulk method” (Bulk), un mélange (bulk en anglais) de toutes les graines produites par 
94 plantes de chaque famille est constitué. On prélève 376 graines aléatoirement dans chaque 
“mélange”. Celles-ci sont semées et 94 plantes par famille sont repiquées. 

L’essai est donc composé de deux blocs (SSD et Bulk) séparés; chaque bloc comprend dix 
familles de 94 plantes. Les individus au sein de chaque bloc sont totalement randomisés. Afin 
d’augmenter le nuage pollinique, les plantes supplémentaires issues du semis sont repiquées autour 
de ces deux blocs, mais non observées. 

Pour cet essai, le semis est réalisé directement en pleine terre, dans une pépinière installée à 
proximité du champ, les jeunes plantes étant protégées des oiseaux par un filet. Le repiquage a lieu- 
15 à 20 jours après le semis, à la même densité qu’en Gl. 

Afin d’observer le comportement de la plante Obake dans des conditions similaires, des 
boutures d’UL16.6 ont été &Parties dans chaque bloc (16 plantes par bloc). 

r . 

Par ailleurs, 20 descendances de plantes fertiles Gl, obtenues en fécondation libre, ont été 
observées dans un essai mis en place dans les mêmes conditions, à proximité des 2 blocs 
principaux. Ces descendances (reprkntées chacune par 60 plantes) sont utilisées uniquement pour 
l’étude de la germination et des phénomènes de faiblesse. 

L’élimination des panicules des variétés parentales au fur et à mesure de l’épiaison représentant 
uu travail fastidieux, les 10 variétés ont été placées dans un bloc isolé des hybrides par une haie de 
manioc. Malheureusement cette parcelle a subi de gros dégats après le repiquage et les résultats 
n’ont pu être exploités. 
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a1 :: PIGMENTATION ET ARISTATION 
i PIG pigmentation du collet 

70 jours apres le repiquage 
I STIG couleur des stigmates 

CA coloration de l’apicule 

CR coloration des arêtes 
/ 
. COLO note composée des trois marqueurs 

(PIG, STIG, CA) 
j 
I 
i ARIS arisration 

0 non pigmenté 
1 pigmenté 
0 blanc 
1 rose 
2 noir 
0 non anthocyané 
1 anthwyané 
0 non anthocyané 
1 anthocyané 
0 aucun organe pigmenté 
1 1 des 3 organes pigmenté 
2 2 des 3 organes pigmentes 
3 les 3 organes pigmentés 
0 nonaristé 
1 subaristé 

6, : CARACTERES LIES AU DEVELOPPEMENT 
v70 vigueur 70 jours après le semis 

T40 T60 nombre de taks 40 et 60 jours après le semis 
’ H40 H60 hauteur 40 et 60 jours après le semis 
: PORT port de la plante 

LOFP longueur de Ia feuille panictdaire 

LAFP iargeur de la feuille panicuhtire 

0 phintemorte 
1 faible croissance en hauteur 
2 faiblesse générale 
3 vigueur normale 

QN (en G3) 
QN (en G3) 

ldiî& 
2 ouvert 
3 prose 
0 moins de 20 cm (QN en G3) 
1 de 20g40cm 
2 de40à6Ocm 
3 plusde6Ocm 
1 moins de 2 cm (QN en G3) 
2 plusde2cm 

c : CARACTERES LIES AU TALLAGE ET A LA FLORAISON 
EPI précocité (nombre de jours depuis le semis) QN 
SP4 nombre de panicules emises en 4 semaines QN 
QF qualité de la fIoraison 1 h&&ogene 

2 normales 
ET type d’étamines 1 fmes; +/- indéhiscentes 

2 jaunes, normales 

TABLEAU 9 : les caractères étudiés et leur notation 
QN: notation quantitative 
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1.4. descendances en autofécondation : ESSAI G3 

Parmi les plantes les plus fertiles de l’essai G2.60 hybrides ont été choisis et transplantes en 
pots. Leur fertilité en autofecondation a été mesurée en serre, par ensachage des 10 premières 
panicules. Parmi les descendances obtenues, 20 ont ét6 étudiées au cours d’un essai en pleine terre 
(essai G3), mis en place sous un filet. 

Cet essai comprend 3 blocs complets de 24 lignes, de 20 plantes. 
Un bloc est constitué des 20 descendances en autofécondation (notées A à T);, et de 4 variétés 
parentales (PO, P7, PS, W), prises comme témoins. 

120 graines par descendances sont décortiquées et semées en terrine de terre stérilisée. Les 
plantes sont repiquées‘ 15 jours après le semis. Les lignes sont espacées de 1 mètre, et les plantes 
sont repiquées sur une ligne tous les 25 cm 

Par ailleurs, la descendance en fécondation libre d’une plante fortement hétérozygote a été 
choisie pour étudier les liaisons entre les marqueurs enzymatiques (descendance Z). 

1.5. itinéraires culturaux 

Les itinéraires culturaux des essais Gl. et G2 sont récapitulés en ANNEXE 1. 
Plusieurs traitements phytosanitaires sont appliqués (matière active) : 
-pulvérisation hebdomadaire de peltar (manèbe+thiopanate+méthyl) pour limiter les dégâts dus aux 
maladies cryptogamiques (pourriture du collet après le repiquage et pyriculariose); 
-traitement au thimul (endosulfan), contre les boxers a partir de la montaison; 
-traitement au décis (deltam&hrine), après le repiquage, contre les insectes. 
-en G3, des analyses racinaires ont révélé une forte concentration de nématodes dans le sol : 2 
traitements nématicides (furadan, puis thémik) ont dté rMis6s. ,. -, 

L’itinéraire cultural de l’essai G3 est semblable à celui des 2 essais précédents. 

2. Les caractères étudiés 

Après avoir observé la germination et la viabilité de l’ensemble des plantes au champ, la 
diversité morphologique des hybrides est étudiée sur un échantillon représentatif dé chaque famille 
à chaque génération. Nous avons retenu, pour l’analyse des principaux caractères : 

- en Gl, 62 plantes par famille; ” .,.. ._ 
- en G2,62 plantes par famille, pour chaque méthode; 
- en G3,27 plantes par descendance. . 

Pour certains caractkes (fertilite pollinique, pérennité, format du grain, caractères 
d’allogarnie), l’échantillon est r&luit; dans ce cas l’effe-ctifkudié est précisé. 
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abréviation caractére notation 

d- : CARACTERES PANICULAIRES 
EXE exertion (en cm) 

: LOPA longueur des panicules (cm) 
RAP nombre de ramifications primaires 
RAS nombre de ramifications secondaires 

’ DENS “densité de ramification”: rapprt RAS/RAP 
: COPA “compacicité panicuhire”: rapport RAP/LOPA 

NE 
i EGRE 

nombre d’insextion d’épillets 

1 
égrenage (notation en G3 uniquement) 

g 

g 
QN (noté en G3 uniquement) 
0 à 4 suivant la fraction 
de &s tombés à la récolte 

d: :. CARACTERES LIES A LA FERTILITE 
[J PPOL fertilité pollinique QN 1 

NGR nombre de grains récoltés par plante 
‘j FAF fertilité femelle estimée en autofécondation 
i FFL fertilité en f6condation libre QN (noté en G3 uniquement) 

e: : AUTRES CARACTERES 

largeur des grains 

longueur des anthères 
longueur des stigmates 
exertion des stigmates 

1 positive 
QN (en G2 uniquement) 

QN (en G2 uniquement) 
QN (en G2 uniquement) 
0 de 0 h 30% (en G2 et G3) 
1 de30à60% 

TABLEAU 9 (suite) 



2.1. uiamentation et aristation 

Les notations sont qualitatives et portent sur la pigmentation du collet (PIG), des stigmates 
(STIG) et de l’apiculus (CA). Lorsque les plantes sont aristées (ARIS), la couleur des arêtes (CR) 
est également observée (TABLEAU 9a). 

2.2. caractères liés au dévelonnement v&étatif 

La vigueur au stade jeune est notée qualitativement en Gl et G2 (V70). En G3, le 
développement des plantes est suivi en mesurant le nombre de talles (T40 et T60) et la hauteur des 
plantes (H40 et H60), 40 et 60 jours après le semis. La hauteur à maturité est mesurée à la base du 
drapeau, sur le talle principal (HAUT). La longueur et la largeur de la feuille paniculaire (LOFP et 
LAFP) sont mesurées qualitativement en Gl et G2, quantitativement en G3 (TABLEAU 9b). 

2.3. tallape et floraison 

La date de première épiaison est notée pour chaque plante (EPI, exprimé en nombre de jours 
après le semis). Chaque semaine, les panicules sont dénombrées et marquées par une couleur 
caractéristique. L’homogénéité de la floraison (QF) et la déhiscence des anthères (ET) sont 
appréciées qualitativement (TABLEAU 9c). 

2.4. architecture uaniculaire et fertilité 

En Gl et G2, les plantes étant t&s égrenantes, la récolte des graines s’effectue au champ, grain 
par grain. Pour chaque panicule, deux passages ont lieu, 15 jours et 3 semaines après l’épiaison (la 
date est reconnue grâce aux couleurs caractéristiques). Les trois premières panicules sont ensuite 
coupées et mesurées (TABLEAU 9d). En Gl et G2, le nombre de graines (NGR) correspond donc 
au nombre total de graines récoltées par plante, quel que soit le nombre de panicules ou d’insertions 
d’épillets sur les panicules. 

En G3, le nombre de grains produits est compté sur les 4 premières panicules émises, après 
récolte; pour 15 plantes par descendance, les 2 premières panicules sont ensachées dès l’épiaison, 
les 2 suivantes laissées en fécondation libre. On peut ainsi comparer la fertilité en autofécondation 
(FAF) et en fécondation libre (FFL). 

La fertilité pollinique (FPGL) est estimée par le pourcentage de grains de pollen colombles au 
réactif (I’ALEXANDER (1969) : 200 grains de pollen sont observés au microscope. Les gamètes 
viables présentent un cytoplasme rouge, occupant tout le volume du grain de pollen; les grains 



vue supbieure 

note 0 1 2 3 4 5 6 

vue de profil 
(ii la lecture) 

db. 
apparition d’un inchang6 nds ramifie d&. 

incharge de racines b (nds ramifid) + d&. d’un bg de 2 
kP 

I Otat au 
bouturage I 

non ramifié, pas de racines 0 

non ramifié, racines 

non ramifié, bourgeon 
en dkveloppement 

noeuds ramifié 

noeuds ramifie 
+ un bourgeon 

noeuds ramifié 
+ 2 ramifications 

1 

2 

0 

1 

2. 

4 

3 

4 

5 

inchangé 

racines 

développement d’un bourgeon 

déyeloppement de 2 bourgeons 

3 inchangé 

développement d’un bourgeon 

5 inchangé 

6 développement de 2 bourgeons 

FIGURE 3 : méthode de notation de la pérennité: 
les différents cas de figures possibles 
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vides ou partiellement remplis sont jugés non viables. Cette mesure est réalisée à partir de 3 épillets 
prélevés au centre de panicules ayant commencé B fleurir. Les épillets sont conservés dans de 
l’alcool acétique (2 : 1). Pour chaque famille, en Gl et G2, la fertilité pollinique de 40 plantes est 
étudiée. En G3, on l’estime pour 27 individus par descendance. 

Les différents niveaux d’égrenage en G3 sont notés qualitativement après la récolte, par 
agitation des panicules. 

2.5. la réaction des PlumelIes au uhénol 

A l’épiaison, 4 épillets sont prélevés et immergés 48 heures dans une solution de phénol à 2%. 
La coloration noire des glumelles indique une réaction positive, tandis que l’absence de changement 
de couleur correspond à une réaction négative. En Gl, la réaction est étudiée sur 100 plantes; en 
G2 et G3, toutes les plantes ayant fleuri sont testées (TABLEAU 9e). 

2.6. le format des mains 

La largeur (LAGR) des grains est étudiée en G2, sur un échantillon de 40 plantes par famille. 
Pour chaque plante, 10 grains sont mesurés (TABLEAU 9e). 

2.7. les caractères d’allogarnie 

En G2, les caractères d’allogamie sont étudiés sur 80 plantes appartenant à 2 familles (H2 et 
H4) : on mesure la longueur des anthères (LOET) et des stigmates (LOST) au moyen d’un 
agrandisseur photographique (ANGUETE, 1987). Le pourcentage de stigmates exertés une 
semaine après le début de la floraison (BXST) est note qualitativement (TABLEAU 9e). 

2.8. le test d’amitude au bouturage 

En Gl et G2, un test de perennité est réalise sur 40 plantes par famille (même échantillon que 
pour la fertilité pollinique) (TABLEAU 9e). L’expérience consiste a prélever, à maturité, sur 3 
tiges, les 3 premiers noeuds apicaux. Ces boutures, d’environ 4 cm, sont placées dans une terrine 
de sable stérilisé. On note l’état de la bouture (PB : présence de racines ou d’un bourgeon, noeud 
déjà ramifié,...). Trois semaines plus tard, on observe s’il y a eu développement de racines ou 
regénération d’un bourgeon (FIGURE 3). La note de “pérennité” (PER) correspond a la différence 
entre les notes attribuées au bouturage (PB) et trois semaines plus tard (PL), à la lecture. 
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nombre de 
_génhations familles plantes remarques 

HO 
H7 89 

Gl 91 saufEPetPGD 

: G2 SSD I H2+4 80 
H6+8 81 
HO+3 80 
H5+9 77 
H7 53 

i 62 Bulk H2+4 
H6+8 
HO+3 
H5+9 
H7 

.i desc (G2) HO 
~ estimation H2 

NG2) H4 

PG1 étudi& seulement pour HO et H7 

64 
60 
60 PG1 étudiées seulement pour HO et H7 
60 
60 

115 16 descendances de 6 à 10 individus 
144 22 descendances 
226 26 descendances 

I’ G3 10 descendances de 45 à 60 plantes 

TABLEAU 10 : effectifs étudiés en 4ectrophorèse 



3. L’électrophorèse enzymatique 

On utilise la technique d’électrophorèse sur gel d’amidon décrite par SECOND et TROUSLOT 
(1980). L’étude porte sur 9 loti codant pour 7 systèmes enzymatiques : 

HYDROLASE : estérase (3 loti: EST-Ca, EST-B, EST-E); 
-endopeptidase (locus EP-A) ’ 

(révélation inspirée de CARDY et al., 198 1); 
-leucine-aminopeptidase (locus LAP-E); 

DESHYDROGENASE : -6-phosphogluconate déshydrogénase (locus PGD-A); 
-shikimate déshydrogénase (LOCUS SDH-A) 

(révélation d’après TANKSLEY et RICK, 1980); 

OXYDASE : -catalase (locus CAT-A); 

ISOMERASE : -phosphoglucose-isomérase (locus FGI-A). 

La dénomination des loti et des allèles est celle développée par SECOND et TROUSLOT 
(1980), puis GHESQUIBRE (1988). La correspondance avec la nomenclature prônée par le Rice 
Genetics Newsletter (MORISHI&lA et GLASZMANN, 1986) est donnée en ANNEXE Il. 

Chaque gel est coupé en 3 à 4 tranches de 1,5mm d’épaisseur permettant chacune de révéler un 
système. Les organes pmlevés et les tampons de migration sont récapitulés en ANNEXB II. 

La revélation des PGI, à partir de feuilles non exertées conduit à des dédoublements de bandes 
‘qui rendent délicate la lecture des zymogrammes. En G2, cet enzyme a été révélé à partir de feuilles 
entièrement développées sur 2 familles. En G3, les PG1 ont été r&élés à partir de jeunes feuilles en 
croissance : connaissant les génotypes maternels des plantes, la P&ence de bandes dédoublées ne 
perturbait pas l’interprétation des zymogrammes. Les électrophorèses destinées à l’estimation du 
taux d’allopollinisation en G2 ont été réalisées sur des germinations. 

A partir des 10 familles d’hybrides G2, on définit 5 groupes suivant les génotypes des variétés 
parentales. Les effectifs étudiés à chaque génération sont pr&entes dans le TABLEAU 10. 



, 
F’R EQUENCES GENO-IYPIQUES TOTALES freq. génot. tot. Ifrequences en G2 par hmitte 

LOCUS lgénotype PARENTS IG11 G2 ILOCUSIgenotype PARENTS 1 cil 1 AF PANMI AP PANM. 
I sativa 1 Obakel 1 AF PANM. _. satival Obake ^ 

EST-B BlBl 
f@o!w bu PafqO Pi 

1 0,5 0,625 0.5625 EOEO 
0625 0 37; y,:: BlB5 1 0,5 0,25 0,375 EST-E EOEO 0.5 0.25 0,125 

BSB5 0,125 0,0625 ElEO 0.25 ’ 0 O,i88 il,25 0.3125 
ElEl 0,5 0 0 0.25 0.125 

SDH-A A3A3 1 0.25 
, 

0.25 E2EO 1 0.25 0.25 0,3125 0 0,187s 
AlA 1 0 0,125 E2E2 0,125 0,0625 0,125 0,0625 
AlA OS 0.25 0.25 ElE2 0,25 0 0,063 0,25 0,1875 
A2A3 OS 0.25 0.25 
AlAl 0.125 0,0625 genotype du parent Pi 
A2A2 0,125 0,0625 ElEl E2E2 

LAP-E ElEl 0,9 0.45 0,625 0,525 0,125 0,175 
EP-A A4A4 1 0.5 0,625 0.5625 E2E2 0,l 0 0 0,25 0,025 

A2A4 1 095 0.25 0,375 ElE5 1 0.45 0.25 0.3625 0 0,237s 
A2A2 0,125 0.0625 E2E5 0,05 0 0,013 0,25 OJ375 

E5E5 0,125 0.0625 0,125 0.0625 
PGI-A A2A2 1 0,25 0.25 ElE2 0,05 CI 0,038 0,25 0,3625 

AlA Os5 0.25 0.25 
AlAl 0,125 0.0625 
AlAlO 

genotype du parent Pi 
1 0 0,125 AlAl A3A3 I 

A2AlO 0.5 0.25 0.25 PGD-A AlAl 0.7 0.35 0,625 0,45 0,125 0.15 
AlOAlO 0,125 0.0625 A3A3 0.3 0 0 0.25 0,075 

AlA 1 0.35 0.25 0.3375 0 0,2125 
loti pour lesquels tous les gtnotypes des parents O.sativa sont identiques AlA 0.15 0 0,113 0.25 0.3375 

A2A3 0,15 0 0,038 0.25 0,1625 
A2A2 0,125 0,0625 0,125 0.0625 

génotype du parent Pi 
AlAl A2A2 

CAT-A A2A2 0.4 0 0 0,25 0.1 
AlAl 0.6 1 W 1 0.8 0.25 0,4 
AlA 0.4 0 0,2 0.5 0,5 

loti pour lesquels les génotypes des parents O.sativa varient 

TABLEAU 11 : Evolution des frequences genotypiques théoriques 
en G2, les frauences attendues sont estimh dans les 2 cas extrêmes : autofécondation stricte en Cil : t=O (AF) OU panmixie : t=l (PAMM.) 
(les ghotypes provenant obligatoirement d’intercroisement sont en caract&s gras) 



4. Analyses statistiques 

Les analyses statistiques ont été r&lisées avec la programmathèque N.D.M.S. (NOIROT er 
al., à paraître) sur un micro ordinateur GOUPIL. 

Différentes méthodes statistiques sont employées : 
- études univariées : 
analyse de variante, comparaison multiple de moyennes (test de Newman et Keuis), 
comparaison de plusieurs moyennes à un témoin (test de Dunnett), test de l’homogénéité des 
variances (test de Bartlett ou de Hartley). 

- analyses multivariées : 
analyse en composantes principales (ACP), analyse factorielle discrixninante (APD), 

. analyse factorielle des correspondances (AFC). 

5. L’estimation du taux d’intercroisement 

Il existe plusieurs méthodes d’estimation du taux d’intercroisement dans les populations 
naturelles, basées sur l’observation de caractères morphologiques, quantitatifs ou qualitatifs, ou sur 
l’analyse électrophorétique (JAIN, 1979; pour synthèse). 

En Gl et G2, les estimations sont réalisées à partir de données enzymatiques. Deux méthodes 
sont employées : l’une fournit une estimation pour chaque locus (notée t), l’autre prend en compte 
simultanement l’informationportée par tous les loti (notée tm).Le taux d’allopollinisation en Gl est 
estimé à partir de la diversité des hybrides G2. L’estimation en G2 repose sur l’étude de 
descendances en fécondation libre : de 6 à 10 descendants par plante G2 sont étudiés. La 
connaissance préalable des génotypes maternels facilite les estimations. En G3, l’importance de 
l’allopollinisation est jugée uniquement en comparant la fertilité femelle en autofécondation et en 
fécondation libre. 

5.1. les estimations locus nar locus 

L’estimation de t, dans les populations naturelles, repose sur l’analyse électrophorétique de 
familles de descendants (BROWN et ALLARD, 1970), suivant la procédure : 

1 - identification du génotype maternel à partir du génotype de ses descendants (p’ar la méthode 
du maximum de vraisemblance); 

2 - estimation des fréquences des génotypes maternels; 
3 - estimation des fréquences alléliques du pool pollinique; 
4 - estimation de t à partir de la matrice de passage de la génération Gn-1 à Gn. 



! 
génotypes provenant f&pence 

uniquement du l3é~type gbnotypes concernant les groupes d’hybrides 
i LoaJS d’intercroisement si t=l Ck HO+3 H2+4 H6+8 H5+9 H7 

. SDH-A AM2 0.11 0,898 

LAI’-E ElE2 + E2E5 0,058 0,942 
/ ElE5 0,232 0,768 

! EST-E ElE2 0,25 0.75 

PGD-A AlA A2A3 + 0,178 0,822 
AL42 0,205 0,795 

CAT-A AlA 0,23 0,77 ‘ 

+ + + + + 

+ + + + 
+ 

+ + 

+ + + 
+ + 

+ + + 

I c= I-I(Ck) 0,689 0,398 0,517 0,513 0,418 1 

I 1C 0.3 11 0,602 0,483 0,487 0,581 1 

TABLEAU 12 : méthode de calcul du facteur correctif intervenant dans 
l’estimation de tm en Cl 

pour chaque groupe d’hybrides, seuls les génotypes marqués d’un + interviennent 
Ck = fiéquenceS des génotypzs correspondant à des intercroisements non distinguables si t=l (au locus k) 
le facteur correctif l-c = 1 - ri (Ck) 
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Dans notre cas, nous ne disposons pas de familles de descendants de plantes Gl. Les trois 
premières étapes du calcul ont été modifiées : les fréquences génotypiques théoriques en Gl sont 
prises comme fréquences des génotypes maternels et nous avons estimé les fréquences du nuage 
pollinique à partir des fréquences alléliques observées en G2. Puis nous avons estimé t à partir des 
équations de passage des fréquences génotypiques en Gl à celles en G2, par la méthode du 
maximum de vraisemblance. 

L’estimation de t en G2 se base sur l’étude de descendances, dont les génotypes maternels sont 
connus. Les fréquences alléliques observées en G2 constituent les fréquences du pool pollinique. 

5.2. les estimations multilocus 

Connaissant les génotypes parentaux, on peut déduire un certain nombre de génotypes qui 
n’apparaîtront chez les descendants qu’à la suite d’allopollinisation : le TABLEAU 11 compare les 
fréquences génotypiques attendues en G2 pour les deux régimes de reproduction extrêmes 
@mnixie et autofécondation) et met en evidence les génotypes de ce type. 

La prise en compte simultanée de tous les loti permet d’individualiser parmi A plantes un 
certain nombre A de descendants qui proviennent d’intercroisements directement discernables. Le 
taux d’intercroisement un est alors estimé par : 

tm = A /A(l-c) et var(tm) = tm(l-tm(1-c)) /A(l-c) 

(l-c) est un facteur correctif où c est la probabilité de ne pas identifier un intercroisement qui a 
eu lieu (SHAW et aZ., 1981). Le TABLEAU 12 présente les loti intervenant pour chaque famille 
dans l’estimation de tm en Gl et les facteurs correctifs correspondants. L’estimation de tm en G2 
se base sur la diversité de 7 loti et le facteur correctif, de l’ordre de 10-3, est négligé. 

5.3 test d’hétérogénéité des estimations 

En raison des fortes variantes observées, les moyennes des estimations sont calculées par : 

Y= & (ti/Si’) / xi (l/si’) où ti est la i-ème estimation de t, d’écart type si. 

Les estimations de t sont comparées entre elles par un X2 : . 

X2 = Ci (ti-lJ2 / Si2 (JAIN, 1979). 
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RESULTATS 





La présentation des résultats comprend trois parties : 

Le premier chapitre concerne la mise en place et le fonctionnement du système 
d’intercroisement spontané : les facteurs biologiques qui ont favorisé le brassage entre familles et 
les différents phénomènes sélectifs observés, qui risquent de biaiser les estimations des taux 
d’intercroisement, sont presentés. La validité des estimations réalisées est discutée, suivant l’impact 
de ces paramètres. 

Dans la deuxième partie, la diversité morphologique des hybrides est présentée, en 
s’intéressant notamment à l’évolution de cette diversité au cours des générations, et à sa 
structuration. Les modalités d’exploitation des hybrides en vue de la création variétale sont 
envisagées, en étudiant les possibilités de ‘s’affranchir des perturbations observées au cours des 
premières générations et d’éliminer les caractères défavorables provenant de l’espèce sauvage. Les 
conséquences de la sélection sur la fertilité sont analysées, en comparant la diversité des plantes 
issues de Bulk et de SSD, et en recherchant, parmi les descendances G3, des transgressions 
favorables. 

Le troisième chapitre concerne le jugement des recombinaisons intergénomiques. Celles-ci sont 
étudiées à deux niveaux : entre les genomes des deux espèces 0. sativa et 0. lo&sthninata 
d’une part, entre les ‘caracteres des sous-espèces indica et japonica d’autre part. Plusieurs 
méthodes sont employées pour tenter d’estimer l’importance de ces recombinaisons. Elles reposent 
sur le suivi de marqueurs électrophorétiques et morphologiques, étudiés indépendamment ou sous 
forme d’association de marqueurs définissant des formules discriminantes. Les résultats des 
différentes approches sont confrontes et discutés. 
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T variété panicules $illets nombrede réussite réussite caryopses h % de caryopses 
poIl.inisatrice croisées croisés grains en % max en % alb. anormal anormaux 

PO 55 4450 653 14,67 48 
PI 62 5100 848 16963 54 

t i, P2 66 5050 763 15,11 61 
j P3: 63 5090 926 lIj.19 49 
! P4 73 5810 581 10,OO 46 
i P5 63 5280 431 8.16 29 
i P6 -64 5100 537 10,53 37 

P7 98 7435 507 6982 25 

f P9 PS 97 94 7510 6780 1175 756 11,15 15.65 44 39 

9 1.36 I 
9 1,05 
17 2,18 
11 1,17 
8 1,36 
1 0,23 
7 1,29 
13 2950 
21 2.70 

tmal 735 57605 7177 12.46 43 1 115 1,58 I 

TABLEAU 13 : réussite des croisements UL16.6 x O.sativa 
et taux de caryopses à albumen anormaux 
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1”) LES PARA-METRES DU BRASSAGE GENETIQUE : 
viabilité, fertilité et intercroisement 

L’objectif de ne pas réduire prématurément la variabilité induite par l’hybridation 
interspécifique dépend de l’intensité et des conséquences des phénomènes sélectifs rencontrés au 
cours des générations. Plusieurs facteurs interviennent également pour favoriser ou au contraire 
limiter la réalisation d’opérations de brassage. 

Après avoir indiqué les conséquences du génotype de la plante Obake vis à vis des gènes 
responsables de la barrière reproductive, nous présenterons les problèmes de viabilité rencontrés 
lors de la germination et du développement végétatif des hybrides en G 1 et G2. 

Nous exposerons ensuite les différents paramètres de la floraison qui influencent directement le 
v brassage, ainsi que la fertilité des plantes. L’évolution du taux d’intercroisement sera ensuite 

étudiée, en tentant de le relier d’une part au niveau de stérilité, et d’autre part à la structure florale 
des hybrides. 

A - L’obtention des hybrides de première génération 

1. La réussite des croisements 

L’autofertilité d’UL16.6 est contrôlée par ensachage des panicules dans des conditions 
semblables à celles des croisements. Sur 42 panicules ensachées (correspondant environ à 3500 
epillets), 13 graines ont été obtenues. Parmi celles-ci, seules 9 ont germé et 2 plantes sont mortes 
avant le repiquage. Les 7 plantes restantes ont montre pour la plupart des défauts de 
développement, 2 plantes ne parvenant pas à fleurir, les autres s’avérant très stériles. On négligera 
donc le rôle des autofécondations d’UL16.6 dans la suite de l’expérience. 

Les taux moyens de réussite des croisements varient entre 7% et 18% suivant la variété 
pollinisatrice (TABLEAU 13). Pour chaque croisement, les valeurs maximum observées (de 
l’ordre de 40%) montrent que la fertilité femelle d’UL16.6 n’est pas un facteur limitant. 



r N AV réussite génotype prksum6 dTJL16.6 1 

UZ16.6 x 0. longistaminata 1 156 13 10% complémenté: D2d2 

UL16.6’~ 0. sativa r 65 0 20% [ 

autofécondation d’UL.16.6 1 13 0 0,36% [ 

ai : comportement d’UL16.6 en croisement direct 
(N : normal; AV : avorté) 

y nombre de gémtype du génotype présumé 
1 descendants descendant d’UL16.6 I 

7 Dldl Dldl 
10 DIDI 

& : détermination du génotype d’UL16.6 vis iI vis du gihe Dl 
à partir & descendances Osativa x (UL16.6 x O.longistami.nata) 

TABLEAU 14 : dbtermination du génotype d’UL16.6 vis à vis des gènes responsables de 
Ia- barrière reproductive à partir de son comportement en croisement direct (pour D2) 
OE de celui de ses descendants (pour Dl) 

(d’après GHESQUIERE, 1988) 
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Les variétés P5 et P7 fournissent des résultats significativement plus faibles que les autres, 
entrainant des difficultés pour atteindre les effectifs souhaités. Ces variations ne semblent pas dues 
à une insuffisance de pollen ou à un effet de l’ensachage : en effet, certains croisements, réalisés en 
isolement sans ensachage, en entourant quelques pieds d’UL16.6 de nombreux pollinisateurs, ont 
donné des résultats proches de ceux obtenus par ensachage. Les différences de taux de réussite 
pourraient alors provenir d’interactions entre gamétophytes mâles et femelles. 

Dans chaque croisement, un faible pourcentage de graines présente des déficiences au niveau 
du développement de l’albumen, celui-ci remplissant incomplètement l’enveloppe du grain et 
présentant un aspect parfois racorni (TABLEAU 13). L’origine de ce phénomène est à rechercher 
au niveau de la barrière reproductive entre 0. longistaminata et 0. sativa., 

Nos résultats se rapprochent de ceux observés par GHESQUIERE (1988) : en croisant 
UL16.6 avec plusieurs variétés d’0. sativa, il obtient un taux moyen de réussite de 20%. De 
même, il observe dans ces croisements environ 4% de caryopses dont l’albumen est déficient. 

2. Le génotype de la plante Obake vis à vis des gènes Dl et D2 

Le génotype des plantes Obake peut être estimé directement, par l’étude des résultats des 
croisements avec les 2 espèces parentales, en comparant les ségrégations observées aux 
ségrégations attendues suivant les différents génotypes. Chaque croisement permet de tester s’il y a 
complémentation entre les gènes Dl et D2. Du fait de la précocité de l’avortement lorsque 0. 
longistaminata est utilisé comme parent femelle, la présence de Dl ne peut être testée que dans le 
croisement 0. sativa-xOba&e, ce qui nécessite un niveau de fertilite pollinique suffisant chez la 
plante Obake. Ce type de croisement est impossible avec UL16.6, dont la fertilité mâle est trop 
faible. Son génotype est donc estimé indirectement, par l’étude des descendances de back cross 
alternés : 0. sativa x (Obake x 0. longistaminata ). 

A partir de l’observation de différents croisements, GHESQUIERE (1988) déduit le génotype 
double hétérozygote de la plante Obake UL16.6 (TABLEAU 14). Les résultats des croisements 
s’ajustent cependant moins bien au modele de CHU et OKA’ (1970a) que lorsque la barrière 
reproductive est étudiée chez des hybrides Fl. GHESQUIERE (1988) a montré en effet que ce 
modèle s’applique bien au cas des hybrides Fl, mais que les plantes Obake peuvent s’en éloigner 
et présenter une grande diversité de comportements. Cet auteur suggère que l’origine des plantes 
Obake est à rechercher au niveau de back cross alternés qui provoquent une modification du gène 
Dl en un gène d*, qui complémente moins bien vis à vis de D2. 
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3. Structure génétique de la plante Obake et ses conséquences 

Le génotype DldlD2d2 (ou d*dl D2d2) d’UL16.6 aura plusieurs conséquences. 
Dans les premiers croisements avec les variétés 0. sativa, le gène Dl responsable du terme précoce 
de Yavortement, doit être éliminé, entraînant certains gènes qui lui sont liés. S’il s’agit d’un gène 
modifié d*, celui-ci est associé à une fertilité plus faible, et le même phénomène sera observé. 
La population Gl sera donc composée de plusieurs génotypes, mais le gène Dl étant éliminé, 
aucun phénomène de stérilité ou d’avortement ne pourra par la suite être attribué à la 
complémentation des gènes Dl et D2. 

GHESQUIERE (1988) a recherché l’origine des plantes Obake dans des back cross 
complexes entre les deux espèces et a rejeté l’hypothèse d’une origine Fl. L’origine la plus 
probable des génotypes semblables à celui d’UL16.6 serait donc des back cross de type alterné (Fl 
x 0. Zongistaminata ) x 0. sativa . Cependant, que ce soit au niveau des gènes responsables de la 
barrière reproductive ou au niveau des différents loti enzymatiques étudiés, la structure génétique 
d’UL16.6 apparaît proche d’une structure Fl. De même au niveau morphologique, les plantes 

- Obake sont semblables à des hybrides Fl. Ces résultats nous permettent de considérer la structure 
génétique d’UL16.6 comme celle d’un hybride 0. longistaminata x 0. sativa, ssp indica. La 
population G 1 peut donc être consid&+e comme une population de back cross interspécifiques, ou 
comme, une population d’hybrides trois voies, si on tient compte de l’origine indica ou japonica 
des géniteurs. 
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B - .Le développement végétatif des hybrides 

1. La germination des graines 

. . g 1.1. l’évolution des taux de germrnatron au cours des énerations 

Les pourcentages de germination observés 12 jours après le semis, pour chaque famille 
d’hybrides, et leur évolution au cours des générations sont présentés dans le TABLEAU 15. A 
chaque génération, les variétés parentales sont semées dans les mêmes conditions et germent avec 
un taux proche de 95%. 

En G 1, à la suite d’une attaque de pourriture du collet ayant provoqué une forte mortalité après 
le repiquage, un semis de secours a été réalisé avec toutes les graines inutilisées. En G2, le faible 
taux de germination de la famille 8 en SSD a été compensé par l’excès de plantes obtenu en Bulk. 
Ces remplacements provoquent un biais par rapport au protocole théorique; les effectifs concernés 
sont cependant peu importants et ce biais est négligé. 

Chez 0. Zungistuminatu , les graines sont caractérisées par une dormante d’origine complexe, 
probablement tégumentaire et embryonnaire : un traitement à la chaleur ou l’ablation des téguments. 
est insuffknt pour lever la dormante de graines fraichement récoltées, tandis que chez certaines 
variétés indica d’0. sativa, on rerkontre une dormance qui s’élimine facilement par un traitement à 
la chaleur. Chez les hybrides, ces différents phénomènes interviennent à des degrés variables, mais 
on peut également supposer que les défauts de germination sont, liés aux conditions du milieu. 

En Gl, les graines présentent un remplissage i.rr&ulier, ce qui peut, en partie, expliquer les 
défauts de germination. La germination est également très influencée par l’état des graines au 
semis, qui dépendra des conditions de récolte, de séchage et de conservation. La récolte en Gl est 
realisee avant egrenage et, certaines graines sont recoltées immatures. Enfin, la récolte s’effectue 
parfois dans de mauvaises conditions d’humidité, ce qui peut également être néfaste à la 
germination. 

En G2, les graines sont semées directement en pleine terrez : les taux, de germination 
apparaissent supérieurs en Bulk par rapport à la SSD. En fait, en ‘SSD, aucun tri n’est r&lisé, .., 
l’impératif de 4 graines par plante Gl obligeant parfois à conserver des graines mal développées, 
tandis qu’en Bulk, les plus belles graines sont choisies. . 
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FAMIlLE 1 %germ. 1 %germ. +ger&. 

0 
HH1 5a 3 26 

z 
44 46 

ii3 
72 45 

H4 
4; 47 36 48 47 

.H5 45 28 50 

ii! 
54 32 42 
55 45 56 

H8 
68 20 H9 70 29 z 

TABLEAU 15 : taux de germination observes en Cl et G2 

date d’obtention 
m de 5U% des graines 

- Atalemenf des rkoltes 

40- 

. Y ' 

30 I I I 
0 50 100 150 jours 

intervaUe de temps entre l’obtention des grains et le semis 

FIGURE 4 : la dormante des graines en Gl: 
relation entre la date d’obtention des graines et le taux de germination 
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Les graines utilisées en G3 sont obtenues sous serre, dans de bonnes conditions, et 
apparaissent parfaitement remplies; ces descendances germent de façon homogène, avec un taux 
proche de celui des témoins (le taux moyen de germination est de 89% pour les descendances et de 
97,5% pour les témoins, sur 120 graines semées). 

1.2. l’effet de dormance en G 1 

En Gl, les graines ont passé 30 jours à 40°C, avant d’être ddcortiquées et désinfectées puis 
semées. Malgré ces traitements, on observe une liaison entre le taux de germination et la date à 
laquelle 50% des grains hybrides ont été récoltés (FIGURE 4). Dans les familles germant le plus 
mal, les grains n’ayant pas germé après 10 jours sont récupérés et une partie de l’albumen est 

._ éliminée : on observe alors un nouveau cycle de germination pouvant concerner jusqu’à 20% des 
graines coupées. Ce résultat traduit l’influence des différents phénomènes exposés précédemment, 
et notamment l’existence d’une dormante d’origine complexe. Cette dormante n’est plus 
rencontrée dans les générations suivantes, l’intervalle de temps séparant deux essais étant suffisant. 

1.3. l’effet du génotvne en G2 

Le dispositif de semis en poquet mis en place pour la SSD permet de tester un éventuel effet du 
génotype parental sur la germination. La distribution du nombre de germinations observé par 
poquet est comparée à une distribution binomiale de paramètres n (nombre maximal de 
germinations par poquet : 4) et p (pourcentage de germination). La comparaison des distributions 
pour la totalité des familles révèle un excés significatif de poquets à 0,3 et 4 graines. Ce resultat 
provoque un biais dans les effectifs en SSD : les echantillons sont complétés par les plantes 
provenant des poquets où plus d’une plante a germé. Le nombre moyen de plante utilisé par poquet 
varie de 1 à 1,6 suivant les familles. 

De même, les taux de germination des descendances en fécondation libre de 17 plantes fertiles 
en Gl varient suivant le génotype parental de 1% à 77%, avec une moyenne de 43%. Ces 
différences peuvent être attribuées à l’existence chez l’espèce sauvage d’un certain nombre de gènes 
récessifs létaux, qui s’exprimeront en G2, avec une fréquence variable suivant le nombre de ces 
gènes et le taux d’autofécondation chez la plante mère G 1. 
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Famille Vl v2 V3 

H7 65 
Hl+H2 75 . 3”9 IlY3 

autres 136 47 852 

1% (Gl totale)1 19,0% 6,5% 74,1% ] 
développement végétatif des 
(effectif par famille: 150) 

VIGUEUR A 70 JOURS 
Vl v2 v3 

1% (G2 totale)1 15,0% ll,O% 74,0% ] 
développement végétatif des 
(Bulk et SSD confondus) 
(effectif par famille: 188). 

TABLEAU 16 : développement végétatif 

1 4,0% 
hybrides Gl 

VIGUEUR A LA FLORAISON 
mort/ftible dév. végétatif 

r 
hybrides G2 

5,0% I 

des hybrides 
vigueur à 70 jours (parmi les plantes ayant fleuri): 

Vl- tallage normal, faible croissance en hauteur 
V2- faible tallage, croissance normale 

vigueur 12’semaines 
V3- développement norma.I 

apr& le début de I’épiaison: mort/faible : nombre de plantes mortes 
ou faibles n’ayant pas fleuri 

dev. végétatif : nombre de plantes vigoureuses 
n’ayant pas fleuri 12 semaines 
après la première épiaison 



2. La vigueur végétative 

2.1. le dévelonuement végétatif en Gl 

En Gl, le remplacement des plantes mortes à la suite d’une attaque de pourriture du collet, se 
traduit par un étalement des notes de vigueur attribuées 70 jours après le semis (TABLEAU 16). Ce 
retard est en revanche rattrapé au moment de la floraison. Seule la famille 7, particulièrement 
tardive, montre un nombre important de plantes vigoureuses n’ayant toujours pas fleuri 12 
semaines après les premières épiaisons de l’essai. 

On observe également un taux exceptionnellement élevé de plantes faibles parmi les familles 
Hl et H2 : un grand nombre de plantes appartenant à ces 2 familles ont été attaquées par une 
maladie, probablement une bactériose due à Xanthomonas campestris pv. oryzae , dés le début du 
tallage. Cette maladie entraine la mort ou ralentit le développement de la plante si elle apparaît tôt. 
Lorsque les symptômes apparaissent sur un individu déjà développé, elle se propage lentement et 
ses dégats sont moindres (cas des individus appartenant aux autres familles). Si on ne tient pas 
compte des familles Hl, H2 et H7, le nombre de plantes n’ayant pas atteint la floraison apparaît 
infime. 

2.2. le dévelonnement végétatif nrécoce en G2 

En G2, aucune maladie n’est venue perturber le développement précoce des hybrides. On 
observe cependant un taux important de plantes faibles, au développement ralenti ou bloqué très tôt 
(TABLEAU 16). Cette faiblesse peut s’exprimer soit au niveau de la hauteur des plantes (certaines 
restent naines), soit au niveau du tallage. Elle concerne toutes les familles d’hybrides. Ainsi 13,3% 
des plantes sont mortes ou ont stoppé leur développement trop tôt pour parvenir à l’épiaison. 

Chez les descendances de plantes Gl fertiles, le taux de plantes faibles varie suivant les 
familles, mais peut concerner jusqu’à 60% des plantes d’une descendance. 

Ce phénomène provient probablement de gènes récessifs létaux d’0. longistaminata (en Gl, 
leur expression était masqué par le gbnome d’0. sativa ). L’observation d’une forte dépression 
chez les descendances en autofécondation d’0. Zongistarninata ou de plantes Obake confirme 
l’existence chez cette espèce d’un fardeau génétique important (GHESQUIERE, 1988). 
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- Pi 

P2 

- 
P8 

P6 p$l P5 P3 P7 PO . P9 

63 120 

- 

Gl H9 
H2 H8 H6 HOH3 H5 H4 Hl H7 

85, 120 

G2 H2 H6 Hl HO H9 H7 
H3 /I$I 

H8 

FIGURE 5 : test de comparaison de la précocité des familles d’hybrides 
et des variétés parentales 

(test de Newman et Keuls, seuil 5%) 

Ilnn, 
11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 

4 semaines apris le semis 

50% de plantes épiées 

a: en Gl 

10 - 

9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 

50% dé plantes épiées 

b: en G2 
FIGURE 6 : étalement des dates de première épiaison dans les populations Gl et G2 
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C - La- fertilité des hybrides 

1. La floraison 

1.1. la nrécocité 

De trop grands écarts de précocité entre les familles risquent d’empêcher le recouvrement des 
périodes de floraison et de limiter les possibilités de brassage entre familles. 

Le cycle des variétés parentales présente une grande diversité. La variété P2, très précoce 
fleurit en 85 jours et s’oppose à PO, P7 et P9 qui fleurissent après plus de 100 jours (FIGURE 5). 

La FIGURE 6 montre les-distributions des dates de première épiaison en Gl et G2. En Gl, 
50% des plantes ont épié 15 semaines après le semis; en G2, l’initiation de la floraison est plus 
étalée et il faut attendre la 17’ semaine pour atteindre le même résultat. Les différences de date de 
première épiaison peuvent être en partie attribuées aux différences de date de mise en place des 
deux essais (voir ANNEXE I), les conditions de photopériodisme et de rayonnement étant distincts 
d’un essai à l’autre. 

Chez les hybrides, les différences entre les familles s’atténuent, bien que la famille 2 reste 
caractérisée par sa précwité (FIGURE 5). En G2, du fait de l’importante variante intra-famille le 
test de comparaison des moyennes familiales ne permet d’individualiser que cette famille, tandis 
qu’en Gl trois groupes sont mis en évidence. 

1.2. l’étalement de la floraison 

Les vkiétés de riz pluvial sont caractérisées par une production de panicules faible et groupée 
dans le temps (ANNEXE IlI). Seule la variété P7 se distingue des autres variétés parentales par son 
important tallage fertile (89 panicules émises en quatre semaines alors que les autres cultivars 
produisent dans le même temps de 13 à 30 panicules ). 

La plante Obake UL16.6 présente un comportement totalement différent d’0. sativa : elle 
éinet rarement plus de deux panicules par semaine, mais sa production est continue et peut durer 
plusieur mois. 

La FIGURE 7 compare la production hebdomadaire de panicules des parents et des hybrides. 
. Tandis que chez les parents la floraison est principalement limitée aux deux premières semaines, les 
hybrides Gl sont caractérisés par un tallage initial trés important, mais également peuvent émettre 
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de nouvelles panicules de façon continue, par ramification aérienne. Les ramifications proviennent 
de la différenciation d’un bourgeon nodal dormant. La dominante apicale est levée très tôt et 
concerne dans un premier temps les noeuds basaux, mais on peut observer des ramifications 
jusqu’au second nœud sous-paniculaire. Ce comportement est egalement observé chez 0. perennis 
(BARBIER, 1987), et présente une intensité variable suivant la pérennité des plantes. Cette aptitude 
est plus limitée chez les hybrides G2, ceux-ci présentant un comportement intermédiaire entre les 
parents et les hybrides Gl. 

L’étalement de la floraison chez les hybrides entraîne un meilleur recouvrement des périodes de 
floraison et augmente les chances d’inter-croisement entre plantes de précocités différentes. La forte 
production de panicules par plante, particulièrement chez les hybrides de première géneration, est 
un des facteurs qui permet 
quelques graines par plante. 

de compenser leur haut niveau de stérilité et de récolter au moins 

2. Les composantes de la fertilité 

2.1. la aualité de la floraison 

En Gl, les plantes présentent fréquemment des défauts de floraison de differents types : 
- absence d’ouverture de certains é@.lets; 
- étalement de la floraison au sein d’une même panicule; 
- mauvaise fermeture des épillets après la floraison. 

Ces défauts apparaissent liés au type d’étamines (FIGURE 8), et de ce fait à la stérilité des 
plantes. Le ‘type d’étamine est ici ,jugé suivant l’aspect des anthères (grosseur, couleur, 
déhiscence), la note 1 est attribuée lorsqu’on observe soit une faible quantité de-pollen par anthère, 
soit l’indéhiscence des anthères. 

En G2, le pourcentage de plantes présentant une floraison homogène et des étamines normales 
augmente, mais un tiers des plantes présente toujours des défauts de floraison. 

2.2. la fertilité nolliniaue 

‘La mesure de la fertilité pollinique repose sur un test de colorabilité du cytoplasme du pollen et 
non de viabilite; les deux r&ultats semblent cependant fortement corrélés (ALEXANDER, 1969). 

Les distributions de la fertilité pollinique à chaque essai sont présentées à la FIGURE 9. 
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Le niveau de fertilité en Gl est extrêmement faible, 65% des plantes ont une fertilité inférieure 
à 20%, valeur que l’on peut considérer comme non fécondante. La moyenne sur la population 
totale est de 18%. On observe cependant une grande diversité, quelques plantes présentant une 
fertilité mâle convenable (5% de plantes dont la fertilité pollinique est supérieure à 60%). 

En G2, on observe une restauration partielle de la fertilité (la moyenne globale est de 37%) : il 
n’y a qu’un tiers des plantes qui ont une fertilité inférieure à 20% et un cinquième présentent des 
valeurs superieures (I 60%. Enfin, aucune différence entre les distributions familiales n’est mise en 
évidence, chacune possédant quelques plantes fertiles : ainsi, même si ce ne sont que ces quelques 
plantes qui participent à la pollinisation, la probabilité de polliniser sera sensiblement la même pour 
chaque famille. 

2.3. la uroduction de amines 

La fertilité femelle est estimée par le nombre total de graines récoltées sur chaque plante 
(NGR), quel que soit le nombre de panicules émises. Du fait de l’égrenage général, la récolte est 
manuelle et hebdomadaire, on peut cependant prévoir une certaine perte. Les oiseaux interviennent 
également pour réduire le nombre de graines récoltées sur les plantes les plus fertiles. La variable 
NGR est donc un indicateur minimal de la fertilité femelle des hybrides, elle est transformée en. 
variable qualitative, comprenant 5 classes (aucune graine récoltée, de 1 à 10, de 11 à 50, de 5 1 à 
100 ou plus de 100). 

Les distributions, en Gl et G2, du nombre de graines pour les plantes ayant fleuri sont 
présentées sur la FIGURE 10. On observe, comme pour la fertilité pollinique, un faible niveau de 
fertilité en Gl et une amélioration en G2 : sur chaque plante ayant produit des graines, on récolte en 
moyenne 20 graines en Gl et 47 en G2 (pour un nombre de panicules et d’épillets variable suivant 
les plantes). 

On peut remarquer, cependant, que les proportions de plantes sur lesquelles aucune graine n’a 
été récoltée sont sensiblement équivalentes pour les deux générations et relativement faibles 
(environ 80% des plantes pourront contribuer à la génération suivante). 

Le test d’hétérogénéité des distributions met en Cvidence des différences entre les familles à 
chaque génération (ANNEXE IV). 
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[fertilité (NGR) en G 1 0 l-3 4-10 11-20 21-40 40-100 >loo I 

1% de hntes G 1 20 25 15 16 12 9 3 I 

%de,SSD. - - 27,2 29 21,8 16,3 5s 
descendants 

en G2 BU~ - 973 13,5 19,4 32.4 25 

TABLEAU 17 : contribution des plantes Gl à la G2 suivant leur fertilité 
(les pourcentages sont estimés pour le Bulk à partir de la ferti!ité moyenne de chaque classe) 



2.4. relation entre la fertilite nolliniaue et la fertilité femelle 

Les corrélations entre la fertilité pollinique et la production de graines au champ sont faibles : 
r=0,31 enG1 etr=0,29enG2. 

Les plantes jugées les plus fertiles (sur la base de leur production de graines en fécondation 
libre) ont été transplantées en serre et leur fertilité en autofécondation (PAF) a été estimée par 
ensachage des six premières panicules. Une liaison est mise en évidence entre les deux variables, 
mais elle reste faible (r = 0,41 en Gl et 0,40 en G2). Par ailleurs, certaines de ces plantes 
présentent de faibles valeurs pour les deux variables : le choix des plantes étant r6alisé sur la base 
de la production grainière, ces plantes ont pu être sélectionnées car, situées à proximité d’un 
pollinisateur fertile, elles avaient produit beaucoup de grains. 

3. Efficacité de la sélection précoce sur la fertilité 

3.1. contribution des nlantes Gl à la G2 

En Gl, il a été choisi de ne réaliser aucune sélection basée sur des caractères morphologiques, 
afin de conserver le maximum de variabilité. Etant donné la grande diversité des niveaux de 
fertilité, différentes méthodes de passage à la génération suivante ont pu être envisagées, suivant le 
niveau où un contrôle des effectifs est établi : 

- aucune structure n’est conservée : toutes les graines sont mélangées et X descendants 
sont semés. 11 s’agit de la “Bulk Method” au sens strict. 

- la structure en familles équilibrées est maintenue, mais au sein.de chaque famille les 
graines sont tirt?es au hasard parmi un mélange : on seme X = 10, x Y graines 

- on conserve la’ structure en famille et on prélève sti chaque plante Gl (ou sur un 
nombre limite N) un effectif constant de graines (Z), de sorte que X = 10 x N x Z. 
Si Z=l, cette méthode Quivaut à la Single Seed Descent. 

Les contributions de chaque famille au pool de graines récoltées varient de 5% à 14%. De ce 
fait, la première méthode envisagée risquait d’induire très tôt des déséquilibres au niveau de la 
représentation de chaque famille. La relation entre la fertilité familiale en Gl et celle en G2 étant 
inconnue, il a été choisi de conserver une structure équilibree en familles et de comparer les deux 
dernières méthodes citees. 

Ces deux méthodes different essentiellement par la contribution des plantes Gl : si chaque 
plante contribue de la même manière (au niveau maternel) à la SSD, la méthode Bulk favorisera les 
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descendances des plantes les plus fertiles. Le TABLEAU 17 compare les contributions maternelles 
des plantes Gl à la G2 suivant leur fertilité : ainsi, en Bulk, 50% des plantes proviendront de 
plantes ayant produit au moins 40 graines en Gl (soit seulement de 12% des hybrides Gl) tandis 
qu’en SSD, ces 12% ne participeront qu’à 22% des hybrides G2. 

Si l’augmentation de la fertilité en Gl, exprimée en nombre de graines récoltées par plante, 
correspond à un meilleur niveau d’autofertilité, la méthode SSD fournira une part plus importante 
de plantes issues d’allopollinisation que la méthode Bulk. 

3.2. com+raison de la fertilité des hvbrides issus de SSD et de Bulk 

On n’observe pas de différence signicative entre les deux méthodes en ce qui concerne la 
fertilité pollinique; en revanche, les distributions des nombres de grains récoltés par plante sont 
différentes (FIGURE 11). On récolte en moyenne 34 graines par plante en Bulk et 43 en SSD. La 
sélection apparemment réalisée en Bulk n’entraîne donc aucun accroissement de la fertilité des 
descendants. 

Bien que le Bulk ait et6 favorisé par le choix des graines semées et des plantes repiquées, les 2 
parcelles présentaient une différence de vigueur générale, la SSD s’étant mieux implantée : 16% des 
plantes ont été jugées faibles en Bulk, ce taux étant de 11% en SSD. Un effet environnemental peut 
être en partie responsable de cette différence, mais d’autres phénomènes, liés au fardeau génétique 
d’0. Zongistuminata, qui apparaissent préférentiellement à la suite d’autofécondation, ont pu 
intervenir. 

3 3 la restauration de la fertilité en G3 . . 

L’étude de la fertilité des descendances G3 est réalisée de façon plus précise qu’au cours des 
deux générations pr&&Ientes : 

- la présence d’un filet supprime les dégâts causés par les oiseaux et réduit ceux dus au vent; 
- l’autofertilité (FAF) est estimée par ensachage des 2 premières panicules de 15 plantes par 
descendance et est compar& B la fertilite en fécondation libre (FFL) des deux suivantes; 

- Le nombre de grains rdcoltés par plante (NGR4) correspond au nombre de grains récoltés sur 
les 4 premières panicules et non plus à un nombre variable de panicules. 

Le niveau moyen de fertilité femelle reste faible (FAF= 33% et FFL=37%), mais la fertilité 
pollinique moyenne (FPOL = 52%) et le nombre moyen de grains produits par plante (NGR4 = 
203S) sont nettement améliorés. 
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Gn retrouve cette amélioration au niveau de la qualité de la floraison et de l’aspect des étamines: 
l4 descendances ne présentent aucun défaut, et sur les 6 autres, la proportion de plantes jugées 
anormales est infkne. 

On observe une grande diversité des niveaux de fertilité tant entre les lignées qu’à l’intérieur de 
celles-ci : ainsi, si la fertilité d’aucune descendance n’est jugée identique à celle des variétés 
témoins, il existe un certain nombre d’individus dont la fertilité est totalement restaurée. 

La relation négative entre la valeur moyenne de la fertilité pollinique des lignées et l’écart-type 
de cette valeur (r = -0,89) rend compte de l’existence d’individus fertiles même parmi les lignées 
stériles. La FIGURE 12 montre la distribution de la fertilité pollinique de quatre descendances 
présentant des fertilités moyennes variables. Même dans la descendance B, qui a la fertilité 
pollinique moyenne la plus faible, des individus fertiles sont observés. 

Les corrélations entre les différentes variables sont egalement augmentées, particulièrement en 
ce qui concerne la relation entre fertilité pollinique et fertilité en autofécondation (FIGURE 13). La 
corrélation entre la fertilité pollinique et le nombre de grains récoltés passe de 0,3 1 et 0,29 pour les 
deux essais précédents à 0,47. 

Enfin, les corrélations élevées entre les paramètres de la fertilité des individus G2 et la 
moyenne de leurs descendants G3 justifient,. à ce niveau, de porter. une attention particulière au: 
choix des parents en G2 (FIGURE 14). 



1,165 (0,154) 3926 NS 
1,027 (0,247) 0,864 (0,281) 0,835 (0,286) 1,277 (0,173) 1273 (0,212) 1,124 (0,109) 3.30 NS 
1,006 (0,221) 1,058 (0,205) 1,051 (0,205) 0,624 (0,308) 0,794 (0,110) 0,886 (0,098) 3,07 NS 

0,7 (0,212) -0,144 (0,210) 0,784 (0,230) 0,651 (0,279) 0,472 (0,102) 12.04 ** 

moyenne globale: 0432 

a: estimations de t en Gl A partir des fréquences observees en SSD 
o : en éliminant l’estimation pour HO+3 (X2 à 3 dl) 
O0: en éliminant l’estimation pour PGD (X2 à 4 dl) 

LOCUS HO+3 H2+4 H6+8 H5+9 H7 
t (s) t (s) t (s) t (s) t (s) moyenne (s) X2 (4 dl) 

EST’-B’ 0.997 (0,365) -0,033 (0,434) -0,045 (0,429) 1,786 (0) 0,999 (0,367) 0,564 (0,2O)O 6972 NS” 
El?&& 0,365 (0,392) 0,919 (0,266) 1,122 (0,207) 1,149 (0,197) 1,122 (0,207) 1,04 (0,118) 3978 NS 

LAEW. 0,495 (0,381) 0,932 (0,279) 0,535 (0,373) -1,041 (0,490) 0,731 (0,110) 0,662 (0,157) 13,72 *** 
CA-FA 0,137 (0,257) 0,52 (0,277) -0,464 (0245) 0,379 (0,257) 0,561 (0,300) 0,184 (0,120) 10.65 * 

II SDH-A 0,54 
; 

(0,228) 0,747 (0,239) 0.4% (0,224) 0,526 (0,228) 0.473 (0,219) 0,551 (0,102) 0.87 NS 
PGD-A 1,068 (0,190) 0,836 (0,182) 0,948 (0,190) 0.45 (0,164) 0,123 (0,130) 0,579 (0,077) 25.2 *** 

$QlCWENNE. 0;667 (0,109) 0,751 (0,118) 0,58 (0,119) 0,569 (0,109) 0,574 (0,098) moyenne globale: 0,63 
6 

( x2 5dl- IO,65 NS 4,99 NS 3LO4 *** 
b: estimations de t en Gl à partir des fréquences observées en BULK 
a : en 6liminant l’estimation pour H5+9 (X2 à 3 dl) 

‘IMBLEXU 18 :’ estimations de t en Gl locus par locus h partir des fréquences observées en SSD 
et. en’: Bulk; test d’hétérogénéité des estimations entre les groupes d’hybrides et entre les loti 
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D - Les taux d’intercroisement 

Malgré le niveau élevé de stérilité, particulièrement en Gl, nous avons vu qu’il était possible 
de récolter suffisamment de graines pour assurer le passage à la génération suivante sans réduire 
considérablement le pool des géniteurs. 

Si 0. sativa est totalement autogame, 0. longistaminata, espèce autoincompatible, présente un 
certain nombre de caractères floraux qui favorisent son allogamie. L’hybridation entre ces deux 
espèces permet donc d’étudier l’influence de tels caractères sur le mode de reproduction des 
hybrides. Le suivi de l’allopollinisation parallèlement à la restauration de la fertilité, au cours des 
générations, est un moyen d’apprécier la stabilité du système de brassage mis en place. 

1. Le taux .d’intercroisement en Gl 

L’estimation du taux d’intercroisement en Gl repose sur l’observation des fréquences 
génotypiques en G2. On obtient deux groupes d’estimations suivant le bloc étudié. La SSD, 
empreinte de la diversité en Gl, fournit une valeur du taux moyen de t en Gl, tandis que les 
estimations faites à partir du Bulk traduisent l’importance de l’allopollinisation chez les plantes les 
plus fertiles. Les résultats sont présentés en regroupant les familles d’hybrides dont les géniteurs 
ont le même génotype aux loti étudiés. 

1.1. les estimations locus nar locug 

Le calcul de t par la méthode du maximum de vraisemblance révèle: un certain nombre 
d’estimations aberrantes, supérieures à 1 ou négatives (TABLEAU 18). Ces incohérences 
proviennent du non respect des hypothèses de la méthode : 
- les fréquences alléliques du pool pollinique sont uniformément distribuées; 
- la probabilité de s’in ter-croiser est indépendante du génotype maternel; 
- il n’y a pas de sélection entre le croisement et la détermination des génotypes des descendants 

(BROWN et al., 1978; CLEGG et al., 1978). 
La première condition dépend de l’indépendance entre la fertilité pollinique et le génotype des 

plantes. Les fréquences alléliques dans le pool pollinique ont été estimées à partir des fréquences 
globales observées en G2 en SSD. Or, nous verrons que des phénomènes sélectifs provoquent de 
fortes variations des fréquences alléliques par rapport aux fréquences attendues en G2. Si les 
fréquences familiales s’éloignent trop des fréquences globales, les estimations seront biaisées. Par 
aiBeurs, la randomisation totale des parcelles favorise l’homogénéisation du nuage pollinique. 



SO 

I’ HO+3 H24-4 H6+8 H5+9 H7 moyenne (s) X2 (4dl) 
1-c: 1 0,311 0,602 0,483 0,487 0,581 

$S;D 

i /!$A 18/80 39180 31/81 29P7 17153 
tm (5) 0,723 (0,148) 0,810 (0,095) 0,792 (0,109) 0,773 (0,114) 0,552 (0,109) 

BWLK 
&A 14160 25l64 17160 13/60 15/6Q 

trn (s) 0,750 (0,176) 0,649 (0,100) 0,587 (0,118) 0,445 (0,109) 0,430 (0,095) 

TABLEAU 19 : estimations multilocus de t en Cl 
A : nombre de plantes issues d’intercroisement discernable parmi A plantes observ&es 

0,735 3.80 NS 

0,542 4,86 NS 



En ce qui concerne les fréquences génotypiques maternelles, nous avons conservé les 
fréquences théoriques, ne pouvant estimer les fréquences “efficaces” réelles. La validité de ces 
frequences dépend du respect de la troisieme condition; or nous avons déjà observe l’existence 
d’un certain nombre de facteurs sélectifs (intervenant au niveau de la germination et du 
développement végétatif). 

Les tests d’hétérogénéité des estimations mettent en évidence quelques différences (TABLEAU 
18), provenant des valeurs aberrantes : lorsque ces valeurs ne sont pas prises en compte, les 
différences ne sont plus significatives. KAHLER et al. (1975) ont souligné que si l’indépendance 
entre le génotype maternel et la probabilité d’intercroisement n’est pas respectée, les estimations 
varient d’un locus à l’autre. 

Le locus CAT fournit des estimations très variables : pour les familles issues de variété 
CAT-A2A2 (HO+3 et H6+8), la fréquence des hétérozygotes n’est pas modifiée par t : l’estimation 
correspond à la différence entre les fréquences des deux génotypes homozygotes et se traduit par 
une valeur négative dès que CAT-AlAl est plus rare. Notons enfin que les faibles effectifs 
intragroupes se traduisent par d’importantes variantes des estimations. Ces variantes diminuent., 
chez les loti où 3 allèles sont individualisés (SDH, PGD). 

Les estimations moyennes, par locus ou par groupe, sont calculées en supprimant les valeurs- 
les plus incohérentes (TABLEAU 18). Ces valeurs, plus précises pour chaque groupe d’hybrides, 
révèlent l’importance de l’allopollinisation dans la production de graines en Gl : en SSD, en- 
moyenne 82%‘des graines proviennent d’intercroisement et en Bulk, ce taux demeure important 
puisqu’il est estimé à 63%. . . -, 

1.2. les estimations multilocus 

Les estimations sont réalisées à partir de 3 à 5 loti suivant les familles. Le facteur correctif 
(l-c) augmente avec le nombre de loti en jeu et avec le nombre d’allèles par locus; il dépend 
également des fréquences alléliques ( SHAW et al., 198 1). Cette méthode fournit des estimations 
plus précises (de plus faibles variantes) et est moins sensible au non respect des hypothèses 
initiales que l’estimation locus par Jc&rs (RJTLAblD et JAII$l981; SHAW et al., 1981). 

Bien que légèrement inférieures aux. valeurs précédentes, les estimations pour chaque groupe 
d’hybr$Ies restent élevées (TABLEAU 19); En moyenne, on retrouve le même écart entre les 
estimations de la SSD et du Bulk (la moyenne’globale en.SSD est de 73%, pour 54% en Bulk). 
Aucune différence n’est mise en évidence entre les estimations des différents groupes. 



92 

LOCUS FamO Fam2 Fam4 moyenne (s) x2 (24 
0 

-0.03: ;0,32*) 
0 

ld(&34) 
0 

EST-B 0,lok (Yl,lO5) 0,492 (0,122) 45,34 *** 
El’-A 0,307 (0298) 0,551 (0,182) 0,598 (0,239) 0,519 (0,141) O,& NS 

; LAP-E 0,273 (0,266) 
; CAT-A 

0,246 (0,365) 0,379 (0,152) 0,340 (0,159) 0.19 NS 
0,309 (0,158) 0,586 (0,272) 0,94 (0,182) 0,582 (0,121) 6.86 *** 

SDH-A 0,455 (0,158) 0.18 (0,167) 0,188 (0,089) 0,240 (0,082) 2,32 NS 
; PGD-A -0,932 (0,214) 0,462 (0,141) 0,021 (0,134) 0.03 1 (0,097) 29,45 *** 
: PGI-A 0,377 (0,122) 0,588 (0,192) 0,143 (0,077) 0,249 (0,080) 6,07 * 

moyenne 0,208 0,635 0,326 0,35 
0,345 o 0,438* 

x2 WI 33,74 *** 29,09 *** 9,Ol NS 
2.08 ta NS 3,97”= NS 

t multilocus 0,426 (0,044) 0,340 (0,032) 0,314 (0,030) 0,345 4,37 NS 1 

TABLEAU 20 : estimations des taux d’intercroisement en G2 
hétérogénéité entre les’ familles et entre les loei 
’ : en éliminant PGD-A (5dl) 
O0: en éliminant EST-B (5dl) 

SSD 
&A - tm 

FAMO 17153 0,321 
FAM2 25r79 0,316 

‘. FAM4 321116 0,276 

TOTAL 741248 0,298 

TABLEAU 21 : comparaison des estimations de tm en G2 
suivant les ‘blocs 
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2. Le taux d’intercroisement en G2 

En G2, le taux d’intercroisement est estimé par l’étude de familles de descendants pour trois 
familles d’hybrides. 

,2.1. les estimations 

La méthode d’estimation locus par locus utilisée en G2 se rapproche plus que la précédente 
des méthodes généralement employées pour estimer le taux d’intercroisement dans les populations 
naturelles. 

‘Connaissant les génotypes maternels (par l’étude de la génération précédente), les.estimations 
seront moins biaisées qu’en Gl : les différentes fréquences nécessaires aux calculs sont estimées 
avec une meilleure précision. Le seul biais dans l’estimation provient du choix des plantes mères : 
un seuil de 12 graines produites est imposé, ne permettant pas de prendre en compte les plantes 
ayant produit moins de graines. 

Le taux moyen d’allopollinisation apparaît considérablement réduit en G2 (t = 35%). On 
observe encore, au niveau des estimations locus par locus, quelques valeurs aberrantes traduisant 
l’existence de phénomènes sélectifs (TABLEAU 20). L’estimation provenant du locus PGD-A, 
pour la famille 0, apparaît ainsi particulièremnt anormale. 

Les estimations multilocus faisant intervenir 7 loti simultanément, le facteur correctif (de.. 
l’ordre de 10-3) n’est pas pris en compte.’ Les estimations varient de 31% à 43% suivant les 
familles. Les estimations multilocus apparaissent ici aussi plus précises et plus stables d’une famille 
,à l’autre que celles réalisées pour chaque locus indépendamment. 

La comparaison des valeurs estimées suivant que les plantes proviennent de Bulk ou de SSD 
montre que le taux d’intercroisement a été légèrement supkieur en Buk (TABLEAU 21). 

2.2. relation entre le taux d’intercroisement et la fertilité des ulantes 

Les estimations étant r&lisées à partir de familles de descendants dont les plantes mères ont été 
&udiees au cours de la G2, on peut étudier la relation entre la fertilité de la plante mère et son taux 
d’intercroisement tm, estimé sur sa descendance. La FIGURE 15 represente la relation entre tm et 
la fertilité pollinique; il apparaît que, lorsque la fertilité est élevée (supérieure a 40%), la plante 
s’autoféconde préferentiellement, alors que, chez les plantes les plus stériles, le comportement est 
variable. L’absence de relation entre tm et la production de graines. montre qu’il est possible 
d’obtenir un nombre élevé de graines avec plus de 50% d’allopollinisation. 
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FIGURE 15 : relation entre le taux d’intercroisement et la fertilité en G2 
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2.3. relation entre le taux d’inter-croisement et la structure florale 

La structure fIorale intervient également dans l’allopollinisation, notamment au niveau de la 
réceptivité des stigmates. Celle-ci dépendra de leur longueur, mais aussi de la durée pendant 
laquelle ils sont exertés. 

L’observation fine de 80 hybrides G2, a permis d’étudier la diversité des longueurs d’anthères 
et de stigmates dans la population (FIGURE 16). On observe une grande variabilité, les hybrides 
présentant des valeurs généralement supérieures à celles observées chez les variétés parentales. Ces 
deux caractères n’apparaissent pas corrélés, mais on observe une liaison significative entre 
longueur et exertion des stigmates. 

La FIGURE 17 montre que les fortes valeurs de tm sont obtenues chez les plantes possédant 
de longs stigmates. La valeur du coefficient de régression entre les deux variables est biaisé par 
l’existence de plantes dont l’estimation du taux d’intercroisement est nulle. Bien que le taux de 
stigmates exertés apparaisse lié à leur longueur, on n’observe pas de liaison entre tm et cette 
exertion. La longueur des anthères, autre caractéristique d’0. Zongistaminata, n’influe pas non plus 
sur le taux d’inter-croisement (FIGURE 17). 

3. L’importance de I’intercroisement en G3 

En G3, l’importance de l’allopollinisation est évaluée en comparant les niveaux de fertilite 
femelle en autofécondation et en fécondation libre. La FIGURE 18 représente la relation entre ces 
deux variables pour les valeurs moyennes des lignées. On observe une très faible différence quelle 
que soit la fertilité moyenne des descendances (cette différence varie de -1% a 14%), de même 
ampleur que celle observée chez les va.ri&és témoins. 

Si l’on tient compte du rang des panicules, exprimé par la différence de fertilité entre les 2 
premières panicules et les 2 suivantes mesurkes en fécondation libre, ce taux est légèrement accru, 
mais ne dépasse jamais 15%. L’allopollinisation semble donc jouer un rôle négligeable en G3. 
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CONCLUSION 

Le suivi d’une population de back cross entre l’espèce allogame 0. longistaminata et O.sativa, 
laissée en fécondation libre deux générations durant, a montré qu’il était possible de réaliser des 
opérations de brassage spontané, à grande échelle, malgré un niveau de fertilité initial trés faible. 
Différents paramètres ont favorisé ou, au contraire, limité les chances d’intercroisements. 

Des facteurs sélectifs, intervenant à différentes étapes du cycle, ont été mis en évidence. Le 
génotype du parent Obake , vis à vis des gènes responsables de la barrière reproductive influe sur 
la réussite des croisements et provoque l’élimination des gènes liés à Dl. Le taux de germination 

-des graines ainsi que l’apparition de plantes faibles dépendent également, en G2, du génotype des 
plantes mères. Les pertes consécutives réduisent la variabilité de l’échantillon des plantes qui 
participent à la reconduction des générations et provoquent un biais dans les estimations des 
paramètres intervenant dans le calcul du taux d’intercroisement. 

Si la fertilité moyenne de la population G 1 est très faible, elle présente une grande variabilité. 
Nous avons observé l’existence de quelques plantes fertiles, à chaque génération, qui sont à 
l’origine du nuage pollinique. Si on fixe un seuil à 60% de grains de pollen colorables, seules 5% 
des plantes G 1 ont participe à la pollinisation (ce qui correspond à un pollinisateur tous les lOm2), 
ce taux s’élevant à 20% en G2. Les distributions familiales de la fertilité pollinique étant 
equivalentes, chaque famille participe équitablement à la pollinisation. 

Les estimations du taux d’intercroisement concernent habituellement des populations naturelles 
uniformes (CLEGG et EPPERSON, 1985). HARDING et TUCKER (1969) et KAHLER et al. 
(1975) ont montre que des différences entre les fréquences génotypiques au stade adulte et les 
fréquence du pool pollinique provoquent un biais dans les estimations. L’existence de facteurs 
sélectifs se traduit généralement par des différences entre les estimations sur chaque locus 
(KBSSELI et JAIN, 1985; SHAW et al., 1981). La comparaison des estimations locus par locus 
aux estimations multilocus, plus robustes, permet de détecter la violation des hypothèses initiales 
(RITLAND et JAIN, 1981; SHAW et ALLARD, 1982; CLEGG et al., 1978; BARBIER, 1987). 

Nos résultats concernent une population artificielle, de fertilité hétérogène et soumise à 
différentes pressions de sélection. Malgré l’existence de certaines valeurs aberrantes, la cohérence 
des estimations moyennes du taux d’intercroisement locus par locus et multilocus nous portent à 
valider ces estimations. En Gl, il apparaît qu’en moyenne 75% des graines sont issues d’inter- 
croisement. Ce taux est considérablement réduit en G2, où il ne concerne que 35% des graines. 
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Le brassage entre les familles apparaît favorisé, en Gl, par l’étalement de la floraison de 
chaque plante, du fait du tallage abondant. En G2, la floraison est plus groupée pour chaque 
individu, mais les différences de précocité moyenne entre famillés sont atténuées par 
l’accroissement de la variabilité intra-famille. 

L’al.lopollinisation dépend également de la structure florale. OKA et MORISHIMA’(1967) ont 
considéré ce taux influencé par l’intervalle de temps entre la floraison et l’émission du pollen, la 
longueur des stigmates, le nombre et l’aptitude à la dissémination des grains de pollen. 
TAILLEBOIS et GUIMARAES (1987) ont mis en évidence l’importance de la longueur et de 
l’exertion des stigmates mais ont remarqué que le taux d’allopollinisation est indépendant de la 
longueur des anthères. XU et SHEN (1988) ont confirmé ce résultat et montré l’existence d’une 
corrélation entre longueur et exertion des stigmates. 0 

Nos résultats concordent avec ces observations : dans la population G2, qui présente une 
grande diversité de longueur des organes reproducteurs, le taux d’intercroisement apparaît corrélé à 
la longueur des stigmates (r=O,39), mais indépendant de celle des anthères. 

On observe, par ailleurs, une liaison nette entre le taux d’autofécondation et la restauration de 
la fertilité. Cette liaison s’exprime au niveau des individus G2 (lorsque la fertilité pollinique est 
supérieure à 40%, les individus s’autofécondent préférentiellement), mais peut aussi être étendue à 
la succession des trois générations étudiées (FIGURE 19). 

La fertilité des plantes s’améliore en G2, bien que le niveau moyen demeure peu élevé (la 
fertilité pollinique moyenne passe de 18% en Gl à 37% en G2, et le nombre de graines récoltées- 
par plante de 20 à 47). Les origines de cette stérilité et ses conséquences au niveau des 
recombinaisons intergénomiques seront envisagées dans la discussion générale. 

La comparaison de la fertilité des plantes issues de Bulk et de SSD montre que la sélection de 
faible intensité sur la fertilité, réalisée en Gl, est inefficace. En revanche, le choix des plantes les 
plus fertiles en G2 s’avère important pour restaurer la fertilité rapidement. 

Si l’introgression d’0. saliva par 0. longistaminata rend possible la réalisation d’opérations 
de brassage naturel, l’exploitation de populations d’hybrides interspecifiques, en vue de 
l’amélioration du riz, dépendra de la diversité morphologique générc5e par ces hybridations et des 
possibilités de retour vers un phénotype cultivé. 
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2’) L’UTILISATION D’O. LONGZSTAMZiVATA C 0 MM E 
SOURCE DE VARIABILITE DANS L’AMELIORATION DU RIZ 

En Gl, la variabilité de la population provient d’une part de la diversité des géniteurs 0. sativa, 
et, d’autre part de la ségrégation gametique de la plante Obake. Le passage aux générations 
ultérieures est l’occasion de recombinaisons plus complexes entre les génomes. 

La diversité phénotypique des hybrides au cours des générations est étudiée suivant trois axes : 
- évolution des types morphologiques en s’intéressant particulièrement à quelques 
caractéristiques de l’espèce sauvage apparues en première génération; 

- évolution des structures familiales; 
- mode de transmission des caractères et comparaison des différentes méthodes de 
reconduction des générations. 

La diversité morphologique en G2 est présentée en détail sur l’échantillon issu de SSD; le bloc 
issu de Bulk n’intervient qu’au niveau de la comparaison des deux méthodes. 

Un échantillon large portant sur 62 plantes de chaque famille à chaque génération est utilisé 
pour la description de la diversité des structures paniculaires et des principaux caractères 
morphologiques; ces plantes ont été choisies sur la base de leur vigueur à 70 jours. Un échantillon 
plus restreint comprenant, pour chaque famille, 38 hybrides Gl et 28 G2 est utilisé pour la 
description de la pérennité et l’analyse globale prenant en compte la fertilité des plantes. Les 
variétés parentales sont chacunes représentées par 10 individus, étudiés au cours de l’essai G 1. 

En G3, chaque descendance comprend 60 plantes. Les études de ségrégation portent sur la 
totalité des plantes. Par contre, seules 27 plantes par lignée sont mesurées pour l’architecture 
panïculaire et la fertilité. L’observation des témoins a fait apparaître un gradient de terrain, 
perpendiculaire aux blocs et une forte interaction bloc x lignée. Ii a donc été choisi de supprimer 
pour chaque descendance la moins bonne ligne; on perd ainsi l’information provenant des blocs, 
mais les valeurs des lignées apparaissent plus homogènes. Les quatre variétés témoins sont 
étudiées sur des effectifs identiques. 
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FIGURE 20 : distributions de la hauteur des hybrides en Gl et G2 
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A - Importance du polymorphisme et évolution 
des types morphologiques 

1. L’appareil végétatif 

1.1. croissance et nérennité en Gl et G2 

1.1.1. hauteur et port 
Les plantes tant en Gl qu’en G2 présentent une grande diversité de hauteur, celle-ci variant de 

30 cm à lm 30 (FIGURE 20). Du fait du tallage important en GI, on observe fréquemment des 
individus au port ouvert. Il apparaît également un certain nombre de plantes au port totalement 
prostré, émettant leurs talles horizontalement, ceux-ci se redressant parfois à l’épiaison. Ce 
caractère, qui concerne 12% des hybrides en Gl, et 9% en G2 n’est pas lié à leur vigueur. 

1.1.2. tallage et pérennité 
Dans la Premiere partie, nous avons expliqué l’importance du tallage chez les hybrides, 

particulièrement en Gl, par l’aptitude a émettre de nouveaux bourgeons au niveau des nœuds 
aériens. Le test de regénération à partir de boutures de noeuds constitue une autre approche de la 
pérennité. Les notes attribuées au bouturage traduisent l’état, ramifié ou non, des 3 nœuds apicaux 
un mois après la floraison, tandis que la note attribuée à la lecture rend compte de l’aptitude à 
émettre de nouveaux bourgeons ou de nouvelles racines. 

La notation du premier nœud (le plus apical) correspond essentiellement à la présence ou la 
néoformation de racines. On observe une grande diversité d’états initiaux chez les variétés 0. sutiva 
, mais les variétés tendent à rejoindre un même niveau à la lecture. Chez les hybrides, la présence 
de racines développées dès le bouturage est rare, mais les individus Gl, comme la plante Obake, 
émettent presque tous des racines rapidement. Ce développement racinaire apparaît indépendant de 
l’état au bouturage. En G2, cette aptitude est rkiuite (FIGURE 21). 

L’observation des notes attribuées au second nœud met en évidence l’état peu ramifié des 
parents, opposé à celui des hybrides Gl, qui, par ailleurs, montrent le développement le plus 
rapide de nouveaux bourgeons. Les varietés 0. sariva sont plus ramifiées au niveau du troisième 
noeud, tandis que chez les hybrides Gl, on n’observe pas de différence entre les seconds et 
troisièmes noeuds. En G2, on observe un comportement intermédiaire entre les hybrides Gl et les 
parents. 
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L’étude des corrélations entre les différentes variables met en évidence l’indépendance du 
premier noeuds vis à vis des 2 autres (ANNEXE V). Par ailleurs, chez les hybrides, les différentes 
notations n’apparaissent pas corré1Ces à la hauteur ou au tallage des plantes (SP4): L’état de 
ramification, noté au bouturage, n’apparaît corrélé qu’au nombre de panicules émises plus de 
quatre semaines après l’épiaison. La variable SP4 représente donc bien le tallage et non la 
pérennité. 

1.1.3. absence de rhizomes 
Aucun développement de rhizome n’a été observé au cours des trois générations étudiées. Ce 

résultat correspond à celui attendu d’après les résultats de GHESQUIEFE (1988) : en effet, dès le 
premier back cross sur 0. sativa, il n’observe plus de développement de rhizomes, en revanche ce 
caractère est totalement restitué dans le cas du back cross opposé sur 0. Zongisraminara. Ce 
comportement le conduit à envisager une liaison stricte entre le caractère rhizomes et les gènes 
responsables de la barrière reproductive. 

1.2. dévelonuement végétatif des descendances G3 

La présence de quatre variétés parentales dans l’essai G3 permet de comparer le comportement 
des lignées à celui de témoins cultivés. La croissance en hauteur des hybrides apparaît proche de 
celle des variétés parentales en ce qui concerne les notations précoces. Une grande diversité de 
comportement est observé suivant les descendances, mais on observe une corrélation négative entre 
tallage et hauteur B 60 jours. A maturid, les moyennes des hybrides couvrent une plus grande 
étendue du fait de certaines lignées extrêmes telles que la 0, particulierement haute ou la Q, qui, 
très précoce a cessé sa croissance rapidement (FIGURE 22). 

De même, les 20 descendances présentent en moyenne un Mage intermédiaire entre les 
variétés au faible Mage (caractéristique des riz pluviaux) et W, au tallage exhubérant. Les deux 
caratères, tallage et hauteur, à maturité, apparaissent indépendants chez les hybrides, les 
descendances se répartissant entre les témoins (FIGURE 22). 

1.3. format de la feuille caniculaire 

Les vari&és de riz pluvial sont caractérisées par une feuille paniculaire large, contrairement aux 
variétés Mica . Les hybrides, en Gl et en G2, présentent une diversité importante de la forme du 
drapeau. Une I&on significative entre les notes de longueur et de largeur est mise en evidence. 
On retrouve cette diversite de formes chez les descendances G3, bien que les feuilles soient 
généralement en moyenne plus fines que celles des témoins PO, P8 et P9 (FIGURE 23). 
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1.4. les maraueurs de ukrnentation 

De nombreuses études se sont intéressées au déterminisme des marqueurs de pigmentation 
anthocyanée chez 0. sativa (TAKAHASHI, 1982; KINOSHITA, 1984; pour synthèse). La 
pigmentation des différents organes est gouvernée par trois gènes complémentaires de base (A, C et 
P), chacun comprenant de nombreux allèles, associes à différents loti (20 loti de pigmentation 
différents ont été localisés dans le génome du riz). Par ailleurs, un grand nombre de gènes à 
l’action inhibitrice ou intensificatrice ont été répertoriés. Ces gènes sont dispersés sur différents 
chromosomes (SIDDIQ et al, 1985). KINOSHITA (1984) remarque également des différences 
alléliques et de localisation des gènes entre les types indica et japonica, les distorsions de 
ségrégation venant perturber l’interprétation de telles descendances. 

En Gl, les plantes apparaissent fortement pigmentées. Le déterminisme multigénique des 
différents marqueurs est confumé par les ségrégations observées (ANNEXE VI). Les 7 familles 
issues de variétés ne présentant pas de marqueurs de pigmentation ne ségrègent pas de façon 
homogène, traduisant l’hétérogénéité des génotypes parentaux. On peut noter également 
I’hétérozygotie d’UL16.6 révélée pour chacun des caractères. Les différents marqueurs étudiés 
apparaissent fortement liés. 

En G2, on observe une réduction globale de la pigmentation (FIGURE 24) et une tendance des 
. ségrégations à s’uniformiser. En G3, certaines descendances sont fixées pour les marqueurs de 

- pigmentation, d’autres présentent des ségrégations simples, mais on observe encore certaines 
ségrégations complexes (ANNEXE VI). 

2. L’architecture paniculaire 

2.1. les structures caniculaires observées en Gl et G2 

2 1 1 diversité des architectures. . . . 
On observe au cours des deux premières générations une grande diversité de types 

paniculaires. En moyenne, les hybrides ont des panicules plus courtes (LOPA) et surtout beaucoup 
moins ramifiées (RAP et BAS) que les variétés parentales (TABLEAU 22). 

Par contre, en terme de rapport de ramifications secondaires sur ramifications primaires 
@ENS), les hybrides GI apparaissent plus denses, tandis que les G2 ont des panicules plus 
compactes (COPA). En G2, on observe parfois chez les plantes aux panicules les plus ramifiées 
l’existence d’un troisième niveau de ramification; ce caractère, absent chez les variétés parentales 
est cependant parfois rencontre chez 0. sariva. 



FI 1 m GIS (n'sm2Pn) max N 1 m G2,, SsDrn;;=6z; N 

5.97 4.06 0 20,5 *** 4,69 4,39 0 20.2 *** 
27.05 4.01 13 38,7 NS 24.84 5 8,67 4272 NS 
10.76 2.37 5.3 18 *** 11.9 3,46 3.3 26,l *** 
28.83 9,88 2,67 70.3 NS 28,58 16.79 0 117,7 *** 
2,66 0.65 0.38 4,6 * 2,34 1.07 0 7,19 * 
0,398 0,067 0.25 0,64 *** 0,481 0,107 0,22 0,84 *** 

TABLEAU 22 : les caractères d’architecture paaiculaire chez les parents Pi et en Cl et G2 
moyennes (m), écart-types (s), extrêmes et tests d’ajustement à une loi Normale (N) 
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FIGURE 25 : distributions des caractères paniculaires en Gl et G2 

après regroupement en 6 à 9 classes 
la barre horizontale représente la diversité de vtiétés parentales 
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Les distributions globales s’ajustent rarement à une loi normale, mais on n’observe pas de 
bimodalité (FIGURE 25). 

Tandis que chez les variétés parentales, le nombre de ramifications primaires est peu corrélé à 
la longueur des panicules (r = 0,18), chez les hybrides, les nombres de ramifications primaires et 
secondaires, plus liés l’un à l’autre, lui sont tous deux corrélés (r = 0,65 en Gl et r = 0,63 en G2). 
De même, la corrélation négative existant entre la densité et la compacité paniculaires chez les 
parents (r = -0,37) disparaît au niveau des hybrides Gl et apparaît très faible en G2 (r = -0,15) 
(ANNEXE V). 

2.1.2. les anomalies paniculaires en G2 
Diverses anomalies des structures florales sont apparues en G2; elles concernent une faible 

proportion de plantes (60 plantes sur 1880 observées) et sont de plusieurs types : 
glumes et glumelles également développées, de façon plus ou moins symétrique sur l’épillet 

(il semble y avoir une double enveloppe au grain); 
-palea réduit à la taille des glumes; 
-apparition d’une seconde fleur, réduite, à la base de l’épillet; 
-intervalles entre les épillets si courts que plusieurs fleurs semblent emboitées... 
Ces anomalies résultent du fardeau génétique lié à 0. Zongistuminafu , leur apparition en G2 

uniquement traduisant leur comportement récessif. Certaines de ces anomalies ont déja été . 
rencontrées chez 0. sativa et correspondent à des 
CHANDRARATNA, 1964, TAKAHASHI, 1982). 

mutations ponctuelles (JODON, 1957; 

2.2. évolution des caractéristiaues sauvapes 

Outre le caractère égrenage qui concerne la presque totalité des hybrides Gl et G2 (seules 4 des 
60 plantes les plus fertiles en G2 se sont revelées non égrenantes), d’autres caractérisbques de 
l’espèce sauvage sont rencontrées : ainsi les panicules demeurent dressées a maturité, et présentent 
kéquemment un port ouvert, contrairement aux variétés cultivées. Les descendances G3 permettent 
d’émdier l’évolution de ces caractères et d’en rechercher le déterminisme. 

2.2.1. l’égrenage 
On dispose donc, parmi les lignées G3, de 4 descendances de plantes G2 exceptionnellement 

non-égrenantes : si on fixe un seuil à la note 1 (correspondant à moins de 25% de grains tombés 
après agitation des panicules), ces 4 descendances sont jugées non égrenantes. Les ségrégations 
observées sont rtkapitulées dans le TABLEAU 23 : on peut distinguer 3 groupes de comportement 
suivant la fréquence des descendants égrenants. Le type de ségrégation apparaît indépendant de la 
fertilité des lignées. 
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TABLEAU 23 : ségrégations des descendances G3 pour le caractère égrenage 
et liaison à la fertilitk (FAF) 

la classe 0 ou 1 correspond R moins de 25% de grains tombés après agitation des panicules 

a: enG1 et G2 b: en G3 
(seule la famille H4 est issue d’une variété aristée) 

TABLEAU 24 : distributions des notes d’aristation à chaque génération ( en SO) 
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Chez 0. satiwz, ZEB et al. (1979) ont montre que l’égrenage dépend du nombre et de la taille 
des cellules parenchymateuses présentes dans la couche d’abscission du pédicelle, ainsi que du 
nombre de couches de cellules sclérenchymateuses bordant la couche d’abscission et les tissus 
vasculaires du pédicelle, ces caractères étant sous contrôle oligogénique (BN et OMUR4,1982). 
CLEMENT et POISSON (1984b), par contre, ont étudié l’égrenage comme un caractère quantitatif: 
ils ont estimé une hkitabilité relativement élevée pour ce caractère contrôlé par une accumulation de 
gènes dominants, avec une relation de dominante allant dans le sens d’un égrenage plus élevé. 
Dans notre cas, l’égrenage apparaît dominant en Gl, mais les ségrégations observées en G3 
suggèrent un déterminisme complexe. 

l’aristation 2.2.2. 
La plante Obake utilisée comme parent femelle de la population Gl possède des arêtes 

caractéristiques d’0. Zongisruminatu, beaucoup plus longues que celles observées chez les variétés 
cultivées aristées (cas de la variété parentale P4). Nous avons donc décomposé la note d’aristation 
suivant le type d’arêtes rencontré. 

Environ les deux tiers des hybrides sont aristés, la moitié présentant de longues arêtes 
(TABLEAU 24a). Les ségrégations intrafamiliales apparaissent hétérogènes, traduisant soit 
l’existence d’interactions alléliques différentes suivant les familles, soit des effets sélectifs 
variables. Globalement, les fréquences évoluent peu de Gl en G2, mais on observe une tendance 
des ségrégations à s’homogénéiser. 

Une seule des descendances G3 ne ségrege plus (TABLEAU 24b), mais 9 d’entre elles ne 
présentent plus d’arêtes de type sauvage. Les ségregations observées apparaissent, comme pour les 
générations precédentes, complexes. Il semble cependant que le choix de plantes peu aristées 
‘permette dWiminer plus rapidement ce caractère. 

Chez 0. surivu, I’aristation est gouvernée par trois gènes complémentaires dominants, 
auxquels viennent s’ajouter des gènes inhibiteurs (TAKAHASHI, 1982). 

2.2.3. les autres caractéristiques sauvages 
En ce qui concerne l’aspect des panicules, on observe toujours en G3 une grande diversité de 

types, mais les caractéristiques sauvages, panicules ouvertes et port dressé, concernent une 
proportion de plantes plus faible qu’en G2 (FIGURE 26). Les ségrégations observées pour ces 
deux caractères sont complexes et semblent faire intervenir un nombre de gènes variable 
(ANNEXE VII). L’expression de ces caractères dépend toutefois de la fertilité des plantes, les 
panicules les plus fertiles ayant tendance à retomber sous leur propre poids. 
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PERI PB23 PR23 SP4 PP24 HAUT LOPA DENS COPA EPI 
i EPI’ 0.20 -026 -025 -0.31 1 ,oo 
’ COPA. 0,20 -os7 0.35 -0.37 -0,37 1,oo 1 
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1,oo b : corréIa?ions tofaIes en G 1 (n=380) 

1’ NGR 1 0,18 
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1,oo J 
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WBLEAU 25 : matrices des corrélations totales chez les Pi, en Gl et G2 
seules les co@ations différentes de 0 (au seuil de 5%) sont représentées 

.., ,. 
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Le port pro& des talles, observé chez certains hybrides Gl ou G2, a eté totalement éliminé en 
troisième génération. Les anomalies paniculaires ne concernent qu’une seule descendance G3, chez 
qui 10 plantes sur 60 présentent des fleurs surnuméraires à la base des épillets. La fertilité des 
plantes est indépendante de ce caractère, les fleurs extérieures pouvant developper un embryon. 

Ces différents caractères, liés au type sauvage d’0. longistaminata, n’ont pas été éliminés à la 
suite d’une seule autofécondation, mais cet essai a permis de montrer qu’aucun n’était rédhibitoire. 

3. Approche synthétique 

3.1. évolution des corrélations au cours des générations 

La prise en compte simultanée des caractères de fertilité, de floraison, de développement 
végétatif et d’architecture paniculaire permet d’obtenir une image globale de la diversité. 

Chez les hybrides, le niveau de ramification des panicules dépend essentiellement de la 
vigueur globale de la plante. Les nombres de ramifications primaires (RAP), secondaires (RAS), la 
haute& (HAUT) et la longueur des panicules (LOPA) et du drapeau (LOFP) constituent un groupe 
de variables fortement corrélées entre elles (ANNEXB V). 

Compte tenu des groupes de corrélations, nous n’avons conservé que les variables les plus 
faiblement carrelés : 

- la longueur, la densite et la compacité des panicules (LOPA, DENS et COPA); 
- la pérennité du premier noeud (PERl), les notes moyennes de ramification (PB23) et de 

pérennité des deuxièmes et troisièmes noeuds (PR23) ; 
- la production de panicules en quatre’ semaines (SP4) et la proportion de panicules produite 

pendant les deux premières semaines (PP24 ); < 

- la hauteur (HAUT) et la date d’épiaison (EPI); 
- la fertilité en graines (NGR) et pollinique (FPOL). 

Le TABLEAU 25 pr6sente l’évolution des corrélations totales entre ces caractères au cours des 
générations Gl et G2. On observe en Gl pour certains couples de caractères la rupture de 
corrélations existant chez les parents (notamment pour COPA-SP4, HAUT-EPI et DENS-COPA), 
ou leur inversion (COPA-EPI, COPA-PERl,PR23-SP4 et PB23-PR23), tandis que de nouvelles 
associations apparaissent (PERl-LOPA; LOPA-SP4; COPA-HAUT). 

Certaines corrélations ne sont annulées qu’en G2 (EPI-SP4, SP4-PP24, COPA-PP24). Les 
seules corrélations conservees au cours des générations concernent la relation attendue FPOL-NGR 
et les couples LOPA-DENS, DENS-EPI, HAUT-DENS et HAUT-LOPA. 
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L’évolution des corrélations au cours des générations traduit donc une modification des 
associations de caractires rencontrées chez les variétés parentales. On peut rechercher l’origine de 
cette évolution au niveau de recombinaisons entre les génomes confrontés, ou au niveau de 
différences morphogénétiques induites par l’hybridation interspécifique. 

3.2. retour vers un nhénowue cultivé en G2 

Une Analyse en Composantes Principales (A.C.P.) est réalisée à partir des variables 
précédentes, portant sur 380 hybrides Gl et 280 G2. Les variétés parentales sont projetées en 
individus supplémentaires. Les quatre premiers axes représentent 58% de l’inertie totale. 

Le premier axe, défini dans ses valeurs negatives par la fertilité, la longueur du cycle et la 
compacité paniculaire, dans ses valeurs positives par l’état de ramification au bouturage et le 
tallage, permet de distinguer les générations et met en évidence la position interm6diaire de la G2 
entre la Gl et les variétés parentales, même si ces dernières n’interviennent pas activement dans 
l’analyse (FIGURE 27). Globalement, cet axe correspond à l’opposition entre les types sauvages et 
plus cultivés. Les axes suivants ne discriminent plus les deux générations : le deuxième axe est lié à 
la vigueur des plantes (HAUT et LOPA), tandis que le troisième est principalement défini par la 
pérennité. 

La variabilité interne à chaque-génération s’organise de façon équivalente sur ces axes; on 
observe cependant un accroissement de la diversité en G2. 

,- -, 
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B - Organisation de la diversité : 
évolution des’ structures familiales 

1. Diversité des géniteurs 

1.1. les variétés cultivées 

Les variétés d’0. sativa utilisées comme géniteurs mâles de la Gl varient non seulement au 
niveau de leur structure enzymatique, mais aussi pour de nombreux caractères morphologiques. 

Les différences; mises en évidence par des tests de comparaison de moyenne, se retrouvent 
dans l’analyse multivariée : la FIGURE 28 représente la projection des 10 variétés sur les quatre ’ 
premiers axes d’une A.C.P. réalisée sur les principaux caractères morphologiques. On distingue 
différents regroupements des variétés sur ces axes : 

- P2 et P8 aux panicules denses, s’opposent à Pl (petites panicules, avec beaucoup de 
ramifications primaires); 

- P2 se distingue des autres variétés par son cycle très court, au contraire de PO, P9 et P7, 
variétés tardives. 

- P4, P5 et P9 avec peu de ramifications s’opposent sur le premier axe au groupe constitué de 
P6, P3 et PO. 

- P7, par son tallage exceptionnel et sa structure-paniculaire également originale, occupe une 
place particulière : ses panicules très peu ramifiées sont lâches et conservent à maturité un port 
dressé. 

1.2. nlasticité de la ulante Obake 

Simultanément à l’essai Gl, la plante Obake UL16.6 a été décrite à partir de souches 
obtenues par multiplication végétative et cultivées en conditions aquatiques. Dans ces conditions, 
les plantes sont très vigoureuses, possèdent des panicules très longues, avec beaucoup de 
ramifications secondaires. 

Au cours de l’essai G2, des boutures d’UL16.6 ont été réparties dans les parcelles. Il s’est 
avéré qu’en conditions pluviales (identiques aux conditions de culture des hybrides), le 
développement des boutures était extrêmement ralenti, les plantes n’émettant que tardivement de :’ 
petites panicules, très peu ramifiées. 

. 

Du fait de cette différence de comportement suivant les conditions de culture, nous ne chercherons ,, 
pas à comparer les hybrides à leur parent femelle. 
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1 CMR (Vw) CMF vb Vt t I 
. 

Pi 6,3 35,09 2,879 9,18 0.3 14 
IXE Gl 14.71 140.04 2,021 16,73 0,121 

G2 18,77 53516 0,560 19.33 0,029 

Pi 2,55 42,6 4,005 6,56 0,611 
LOPA Gl 13.84 173.96 2,583 16,42 0,157 

G2 23,87 104,59 1,302 25,17 0,052 

Pi 0.98 1 39.54 3,856 4984 0,797 
RAP Gl 4.62 74,59 1,129 5,75 0,196 

0,11 G2 11.92 12,04 0,010 

Pi 34.35 508,83 47,448 81,80 0,580 
RAS Gl 88,96 697,92 9,822 98,78 0,099 

G2 276,53 684,55 6,581 - ‘283,ll 0,023 

Pi 0,139 2 0,186 0.33 0,572 
DENS Gl 0,41 1,29 0,014 0,42 0,033 

G2 1,12 2,71 0,026 1,15 0,022 

-Pi 0,00157 0,0654 0,0064 0,008 0,803 
COPA bl 0,0039 0,0467 0.0007 0,005 0,150 

G2 0,01129 0,0243 0,0002 0,011 ’ 0,018 

Pi 50,86 306.36 25,550 76,41 0,334 
HAUT GI 161,29 1213,66 16,974 178.26 0,095 

G2 254.39 391,96 2,219 256,6 1 0,009 

Pi 13,06 430,ll 41,705 54.77 0,762 
EPI Gl 58.13 1399.39 21,633 79.76 0,271 

G2 179,88 942,9 1 12,307 192,19 0,064 

Pi 97,66 5069.13 497,147 594.81 0,836 
SP4 Gl 318.02 3090.15 44,712 362,73 0,123 

G2 223,36 869,17 10,416 233,78 0,045 

TABLEAU 26 : décomposition de la variante à chaque génération 
Vb= (CMF-CMR)/k (k=lO pur Pi, k=62 pour G 1 et G2) 
vt=vb+vw 
kvb/vt 
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2. Organisation $e la variabilité à chaque génération 

Les caractéristiques de chaque famille aux deux premières génerations pour les principaux 
caractères analysés, ainsi que les résultats de l’analyse de variante sur le facteur famille et la 
comparaison aux valeurs des variétés parentales sont prkntés en ANNEXE VIII. 

2.1. diversité intra et inter-famille 

Nous avons vu précédemment l’importante diversité générée en Gl et G2. Nous nous sommes 
indressés à l’évolution de la structuration en famille de cette diversité. Pour cela, la variante est 
décomposée à chaque génération en ses deux composantes intra et inter-famille (TABLEAU 26). 

A chaque génération, l’homogénéité des variantes est rejetée pour les variables SP4 et RAS . 
Pour la première, on observe une relation l.in&.ire entre moyenne et variante (r =0,73 chez les 
parents, 0,88 en Gl et 0,96 en G2). Une transformation racine carrée permet de stabiliser les 
variantes en Gl et G2, mais ne modifie pas les résultats des comparaisons de moyennes familiales. 
On présentera donc les résultats de la variable non transformée. Pour le nombre de ramifications 
secondaires, moyennes et variantes ne sont pas liés, l’analyse est donc poursuivie sans 
transformation. 

Seule la variable SP4 voit sa variante totale diminuer en G2, du fait de la diminution des 
moyennes et de la liaison précédemment citée. Pour tous les autres caractères, la variante totale 
augmente en G2, mais la proportion de variante inter-famille (estimée par le coefficient de 
corrélation intraclasse t) est considérablement tiuite. 

L’accroissement de la variante intra-famille en Gl résulte de la ségrégation gamétique 
d’UL16.6 et traduit son niveau elevé d’hétérozygotie. Au niveau de la production gamétique en 
Gl, les recombinaisons s’effectuent entre les gènes ‘$aponica ” transmis par le parent cultivé et les 
gènes “Mica ” ou 0. longistaminata issus du parent Obake. Le taux éleve d’allofécondation et le 
brassage entre les familles interviennent également a ce niveau pour réduire la part de variante 
inter-famille en G2. 

. 

2.2. renrésentation comnarée de la diversité intrafamiliale 

La FIGURE 29 schematise le premier plan de 1’A.C.P. réalisée à partir des hybrides G2 de la 
famille 8 pour les principaux caractères morphologiques etudiés. La projection, en individus 
suppléméntaires, des hybrides Gl et des parents sur ce plan illustre les rapports de variante 
inua-famille présentés prkedernment. 
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Une image comparable est obtenue pour chaque famille, la diversité s’organisant globalement 
de. manière équivalentè : un premier axe de vigueur, défini par les variables paniculaires brutes et la 
hauteur (ainsi que la longueur des feuilles paniculaires lorsqu’elle est introduite dans l’analyse) sur 
lequel s’étire le nuage des points, et un second axe correspondant à la longueur du cycle et la 
compacité paniculaire, .tandis que le tallage n’apparaît qu’au niveau du troisième ou quatrième axe. 

2.3. comuaraison des movennes familiales à chaaue génération 

Le test de comparaison multiple des moyennes de Newmann et Keuls permet de distinguer un 
certain nombre de groupes de familles aux moyennes équivalentes. Les résultats de ces tests pour 
les caractères paniculaires, la hauteur, le tallage et la précocité en Gl et G2 sont présentés en 
-E VIII. Les comparaisons des moyennes familiales en G2 restent significatives pour les 
principaux caractères morphologiques (sauf pour RAP et HAUT), mais le nombre de groupes mis 
en: évidence par ce test est réduit et résulte généralement des valeurs extrêmes dues à la famille 7 
(cas des variables RAS, DENS, COPA,SP4) ou à la famille 2 pour la précocité. En ce qui concerne 
les notes de pérennité, seules les variables PBl, PLl, PERl, PER3 et PR23 présentent des 
différences significatives en Gl, et en G2 tous les tests sont non significatifs. 

3. Diversité des descendances G3 

Les principales caractéristiques de chaque descendance en G3 sont décrites en ANNEXE IX. 
L’origine génétique des lignées G3 varie suivant le nombre d’autofécondation dont elles sont 
issues: si elles proviennent de deux autofécondations successives, elles correspondent à des “F3” et 
ne possèdent qu’un géniteurjaponicu, mais elles peuvent également provenir d’un intercroisement 
en Gl, impliquant deux géniteurs. Cette différence d’origine se retrouve au niveau de la structure 
de leur diversité : le test de Hartley rejette l’hypothèse d’homogénéité des variantes intra-lignée 
pour de nombreuses variables (ANNEXE IX). 

La FIGURE 30 montre le premier plan d’une A.C.P. portant sur la totalité des variables 
morphologiques étudiées au cours de cet essai. Ce plan représente 46% de l’inertie totale. L’axe 1 
est caractérisé par les variables paniculaires brutes, associées à la hauteur B maturité et à la longueur 
des feuilles paniculaires : il correspond à un axe de vigueur au stade adulte. L’axe 2 oppose la 
hauteur à 60 jours au tallage (précoce et à maturité). La projection des ellipses de confiance de 
chaque lignée sur ce plan révèle l’hétérogénéité des variantes intra-lignée sur les 2 axes. Les 
variétés témoins, étudiées en individus supplémentaires, ont une position intermédiaire sur l’axe 1; 
la position des trois variétés PO, P9 et P8 sur l’axe 2 provient de leur faible tallage, et on peut 
remarquer une amélioration de ce caractère chez certaines lignées G3. Il apparaît cependant que les 
valeurs extrêmes de l’axe 1 sont caractérisées par de faibles valeurs de tallage, contrairement aux 
lignées intermkliaires sur l’axe 1 qui ont des comportements plus variables. 
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I comparaison b (s) R2 F 1 

P/Gl 0,732 (0,123) 0,816 35,47 ** 
LOPA P/G2 0,533 (0,118) 0,719 20.47 ** 

Gl/G2 0,628 (0,161) 0,655 15.20 ** 
G2lG3 0,674 (0,109) 0,679 38,12 *** 

P/Gl 0,378 (0,142) 0,47 1 7,l * 
RAP P/G2 0,220 (0,061) 0,62 13,08 ** 

Gl/G2 0,337 (0,133) 0,44 1 6,39 * 
G2lG3 0,765 (0,127) 0,668 36,29 *** 

P/G 1 0,301 (0,128) 0,408 5,52 * 
RAS P/G2 0,344 (0,111) 0,545 9,59 * 

Gl/G2 0,841 (0,185) 0,72 20,60 ** 
G2lG3 0,462 (0,111) 0,49 1 17,36 *** 

P/Gl 0,266 (0,067) 0,666 15,96 ** 
DENS P/G2 0,260 (0,137) 0,312 3.63 NS 

Gl/G2 1,056 (0,34 1) 0,545 9,57 + 
G2/G3 0,545 (0,137) 0,469 15,92 *** 

P/G 1 0,259 (0,086) 0,532 9,09 * 
COPA P/G2 0,212 (0,042) 0,735 26,02 *** 

GliG2 0,499 (0,164) 0,537 927 * 
G2/G3 . 0,623 (0,146) 0,501 18;ll **+ 

P/G 1 0,018 (0,284) 0,001 0 NS 
HAUT P/G2 -0.03 (0,161) 0,005 0 NS 

Gl/G2 0,236 (0,183) 0,172 1,66 NS 
G2/G3 0,330 (0,221) 0,ll 2.22 NS 

P/Gl 0.337 (0,227) 0,215 2.19 NS 
EPI PlG2 0,502 (0,112) 0,714 19,98 ** 

Gl/G2 0,532 (0,220) 0,422 5,83 * 
G2/G3 0,679 (0,129) 0,608 27,87 *** 

P/Gl 0,262 (0,061) 0,697 18,41 ** 
SP4 P/G2 0,129 (0,037) 0,598 11,92 ** 

Gl/G2 0,399 (0,123) 0,566 10,45 ** 
G2/G3 0,117 (0,047) 0,261 6,34 * 

TABLEAU 27 : rdgressions parents-descendants 
b (s): pente (écart-type) 
R2 : coefficient de détermination 
F: test de la régression (pour P/Gl, P/G2 et Gl/G2, F à 1 et 8 ddl) 

(pour G2/G3, F à 1 et 18 ddl) 
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C - Transmission des caractères et efficacité de la sélection 

1. Importance du choix des géniteurs cultivés 

L’influence de l’hybridation interspécifique sur le mode de transmission des caractères est 
jugée par l’étude des régressions linéaires entre la valeur des parents 0. sativa et celle de la 
moyenne de leurs descendants. 

Ces régressions sont reprksentées en ANNEXES X et XI. 

1.1. relation entre les valeurs des narents et des descendants Gl 

La population d’hybrides Gl est structurée en familles de demi frères; les coefficients de 
régression correspondent, au facteur 1/2 près, à des héritabilités au sens large. 

Le TABLEAU 27 montre que ce coefficient est significatif et relativement élevé pour tous les 
caractères de structure paniculaire. Il reste significatif pour la production mensuelle de panicules, 
mais ne differe pas de zéro pour la hauteur et la prkocité. Notons ici que les résultats concernant la 
précocité sont biaisés en Gl, du fait de l’étalement des repiquages qui ne concerne pas 
équitablement toutes les familles. 

On peut en déduire : 
1 : du point de vue de l’h&&lité quantitative, l’hybridation interspécifrque n’introduit pas de 

distorsions particulières; 

2 : Les caractères de structure paniculaire et la production mensuelle de panicules, à 
déterminisme principalement additif (SHRIVASTAVA et SESHU, 1983; 
LIN et CHANG, 1981), se transmettent bien du parent cultivé à l’hybride; 

3 : En ce qui concerne la hauteur, l’additivité n’est pas généralement le phénomène génétique 
majeur (CHATEL et DECHANBT, 1980), mais elle est tout de même relativement 
importante. Il semble que l’hybridation menée dans cette expérience introduise des 
distorsions, d’intensité variable suivant les familles, se traduisant par l’absence de relation 
entre la hauteur‘des parents et celle des hybrides. 
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LOPA RAP RAS DENS COPA NIE EPI (prec) 
5% 1% 5% 1% 5% 1% 5% 1% 5% 1% 5% 1% 5% 1% 

PO, 11 2 2 
i 

1133 33 55 
P7 4 3 16 13 10 7 5 5 16 13 8: 54 
PS 11 l- 1122 11 11 l- 
P9 11 1133 544133 33 

exu. PI 27,2 11,6 37,8 3,17 0,45 190 842 
exû. lignées 34,4 14,3 6532 5,45 0,584 324 70,6 

EPI (tard) H60 HAUT LOFP LAFP T6O SP4 
5% 1% 5% 1% 5% ‘1% 5% 1% 5% 1% 5% 1% 5% 1% 

PO 54 32 64 64 -- 11 8. 5 5. 
P7 1 - 13 13 2 1 5 3 9 5 - - - - 

i P8. . 13 12 2 2 1 1 2 1 - - 2 1 3 3 

kxtr. Pi 109,5 30,l 91,3 4592 2,28 9,55 17,4 
exu. Iignées 124,7 41,7 116,5 56,9 2,47 9,05 17,4 

TABLEAU 28 : nombre de lignées G3 supérieures à chacun des témoins 
(test de DUNETT, seuils 5% et 1%) 
valeurs moyennes extrèmes observées chez les témoins-et les descendances; 
pour la date d’épiaison, les deux comportements (précoce et tardif) sont testés 



1.2. relation’ entre les valeurs des uarents et des descendants G2 

Les coefficients de régression (b) entre les valeurs parentales et celles des hybrides G2 sont 
généralement inférieurs à celles observées en Gl, sauf en ce qui concerne la précocité (TABLEAU 
27 et ANNEXE XI). La forte valeur de b pour cette variable confirme le biais lié à l’étalement des 
repiquages en G 1 et indique l’importance de l’héritabilité de ce caractère. 

Si en Gl, la structure familiale correspond à des familles de demi frères, la structure en G2, du 
fait de l’importance des intercroisements en Gl, est plus floue : suivant le pollinisateur, 2 plantes 
appartenant à des familles différentes auront des liens de parenté variables, de demi frères s’ils ont 
été pollinisés par la même plante à simple cousin s’ils sont issus d’autofécondation. Pour cette 
raison, on ne cherchera pas à interpréter les coefficients de régression en terme d’héritabilité. 

1.3. relation entre les valeurs movennes en Gl et G2 

Les coefficients de régression entre les valeurs familiales moyennes en Gl et celles en G2 sont 
généralement élevés. La comparaison des coefficients de détermination (R2) montre que les 
phénomènes sélectifs observés en Gl (pertes précoces dans les familles Hl et H2 notamment) ne 
se sont pas répétés en G2; à cette génération, les pertes sont donc plus indépendantes des 
génotypes parentaux. 

2. Performances des descendances G3 

Le choix des plantes dont les descendances ont été étudiées au cours de l’essai G3 est basé 
uniquement sur leur fertilité. 

A ce niveau, les coefficients de régression (TABLEAU 27 et ANNEXE XII), élevés pour les 
caractères paniculaires et la précocité concordent avec les résultats précédents et traduisent 
l’importance du choix des plantes pour ces caractères si l’on envisage une sélection de type 
généalogique à partir de la G2. 

La comparaison des moyennes des descendances aux valeurs des témoins montre, pour la 
plupart des caractères, l’existence de lignées supérieures aux témoins (TABLEAU 28). La 
confrontation des différents génomes entreprise dans cette expérience permet donc d’obtenir des 
transgressions intéressantes en sélection. 
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LOPA RAP RAS DENS COPA HAUT EPI SP4 
CM.fam: j119,7 *** 29,2 ** 448 * 2.77 ** 0,095 *** 144 NS 1505 *** 1027 *** 
CM metfi: 341 *** 174 *** &#g *** 7,21 *** 0,031 ** 12487 **+ 8145 *** 13444 *+* 
CM inter. 46 * 19,4 NS 376 NS 1.39 NS 0,017 NS 584 ** 230 NS 337 * 
CMrés. : 21,4 10,7 229 1,Ol 0,011 227 167 174 

a : analyse de variante à 2 facteurs: famille et méthodes 
famille : 9 ddI ; mhhode : 1 ddI ; r&idueIle 1220 ddI 

;SSD 24,84 4,99 11.9 3,46 28,6 16,8 2.34 1.07 0.48 0,107 77,9 16 113 13,8 23,6 15,2 

BULK ,23,78 4,43 11.16 3,12 24,81 13,4 2,18 0,95 0,47 0,109 71,58 14,17 118 12,7 16,97 Il,36 

;F-” i %,269 ** 1,23 ** 1,572 *** 1,27 ** 0,96 NS 1,275 ** 1,17 * 1,79 *** 
b : comparaison des variantes des échantillons totaux 

TABLEAU 29 : comparaison de la diversité morphologique en Bulk et SSD 
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3. Comparaison de la diversité des plantes issues de BULK et de SSD 

La différence entre les deux méthodes n%ide dans le choix des plantes Gl. Nous avons vu que 
ce choix était inefficace pour améliorer le niveau de fertilité des hybrides (chapitre I). 

Au niveau morphologique, on observe en moyenne des valeurs légèrement inférieures en Bulk 
(ANNEXE XIII); l’analyse de variante révèle également une interaction entre famille et méthode 
(TABLEAU 29) pour les variables LOPA, HAUT, et SP4, et traduit l’influence des parents les 
plus représentés dans la descendance du Bulk, la fertilité des plantes étant independante de leur 
valeur phénotypique. 

Le taux d’autofécondation estimé en Gl est supérieur en Bulk (chapitre 1), et se traduira par 
une structure familiale plus conservée, du fait d’un plus fort apparentement entre les plantes G2. La 
comparaison des variantes des échantillons issus de chaque méthode montre une réduction de la 
variante globale en Bulk pour tous les caractères sauf pour la compacité paniculaire (TABLEAU 
29). L’homogknéité des variantes familiales est rejetée pour les variables COPA, SP4 et EPI (en 
SSD, ce rejet ne concernait que SP4). 



CONCLUSION 

L’introgression d’0. sativa par 0. longistaminata génère une importante diversité 
morphologique. Cette diversité s’exprime autant au niveau du développement végétatif (pour les 
caractéristiques de croissance et de tallage) qu’au niveau de l’architecture paniculaire. Les hybrides, 
enG1 et G2, sont fortement marqués par certains caractères spécifiques de l’espèce sauvage. 
L’exploitation de la diversité, en vue d’une utilisation agronomique, impose l’élimination de ces 
caractéristiques. 

Le fardeau génétique d’0. longistaminata , observé également par GHESQUIERE (1988) 
apparaît important : on observe une certaine proportion de plantes faibles, ainsi que des anomalies 
dans.le développement des épillets. Ces caractères, tout comme les défauts de germination, peuvent 
provenir de l’expression de gènes récessifs létaux ou défavorables. Le taux important de plantes au 
port prostré, ainsi que la faiblesse observée en Gl provient plutôt de disfonctionnements 
génétiques, la confrontation des génomes d’une espèce annuelle et d’une espèce pérenne pouvant 
rompre l’harmonie nécessaire au niveau des interactions alléliques. 

Toutefois, les hybrides qui ne sont pas marqués par des phénomènes precoces de faiblesse 
présentent un tallage particulièrement vigoureux, notamment en 61, associé à une aptitude à 
émettre de nouvelles panicules de façon continue. Le caractère rhizome a totalement été +niné dès 
la Gl. 

L’étude de descendancés en autofécondation de quelques plantes G2 montre que les caractères 
1iès.à la domestication (caducité des grains, aristation, pigmentation) présentent des ségrégations 
complexes mais- ne sont pas r&hibitoires. Ce résultat confirme celui de MORISHIMA (1985) qui a 
conclu, à partir de l’étude d’hybrides entre 0. perennis et 0. sativa, que les caractères de 
domestication ont été acquis chez le riz par accumulation graduelle de gènes, répartis dans tout le 
génome. 

L’étude des régressions entre les valeurs des variétés parentales et celles de leur descendants 
montre par ailleurs que l’hybridation inter-spécifique n’introduit pas de biais important dans le mode 
de transmission des caractères. 

La comparaison morphologique des hybrides Gl et G2 révèle une IXquence plus faible des 
caractéristiques sauvages en G2, une réduction de la pérennité, et une modification des structures 
paniculaires. Les corrélations observées entre caractères en G2 ont des valeurs fréquemment 
intermédiaires entre celles observées chez les variétés parentales et celles mesurées en Gl. Cette 
évolution spontanée vers un phénotype plus cultivé en G2, accompagnée d’une amélioration de la 
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fertilité, concorde avec les études menées par OKA et CHANG (1959) et OKA et MORISHIMA 
(1971) sur des hybrides entre 0. perennis et 0. sativa : ces auteurs observant le même type 
d’évolution, parallèlement à l’augmentation de l’autofertilit6 ont considéré que le fait de cultiver une 
espèce spontanée est un agent sélectif en soi. Ce phénomène sera envisagé plus précisément dans la 
discussion. 

L’organisation de la variabilité révèle une structuration nette en Gl, des différences de 
moyennes suivant la variété parentale étant mises en évidence pour tous les caractères. En G2, à la 
suite du brassage entre les familles et des recombinaisons intergénomiques, la décomposition de la 
variante montre un accroissement de la variante totale et une réduction de la variante inter-famille. 

La comparaison des méthodes de reconduction des genérations (Bulk et SSD)nécessite 
plusieurs générations d’observations et concerne généralement des espèces cultivées (CAUSSE, 
1985). Toutefois, l’observation d’une réduction de la variabilité en Bulk concorde avec les 
observations de nombreux auteurs (GRIGNAC et al., 1978; EMPIG et FEHR, 1971) et avec les 
simulations de MUEHLBAUER et al. (X98 1). 

Les régressions observées entre la valeur des plantes G2 et celle des lignées G3 
correspondantes justifient, dans une optique de sélection de type généalogique, de porter une 
attention particulière au choix des plantes, notamment pour les caractéristiques paniculaires. Les 
lignées’G3, en raison de différence de structures génétiques (F3 avec une seule variété parentale, 
ou descendants d’un hybride entre deux plantes Gl de familles differentes) présentent des degrés 
d’homogénéité variables. La comparaison de ces descendances à quatre variétés témoins révèle 
l’existence de lignées en moyenne supérieures aux variétés parentales, des transgressions étant 
observées notamment pour les caract&-istiques précoces (hauteur et tallage), la production de 
panicules et la densité paniculaire. 

Il sera toutefois nécessaire de poursuivre l’observation et la sélection pendant plusieurs 
générations afin de confirmer la valeur agronomique réelle de ces descendances. L’approche 
méthodologique d’optimisation des recombinaisons sera abordée au cours de la discussion. 

L’impact des recombinaisons entre les génomes d’0. sativa et l’espèce sauvage reste a 
déterminer, des transgressions pouvant être observées simplement par recombinaisons entre gènes 
de l’espèce cultivée. L’utilisation ‘des marqueurs électrophorétiques et l’étude d’associations’ de 
caractères indépendants sont donc envisagés pour aborder cette question. 
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3”) ROLE D’O. LONGZSTAMZNATA COMME GENOME 
PIVOT ENTRE LES TYPES ZNDZCA ET JAPONZCA 

Des restrictions’de recombinaison ont couramment été observées dans les descendances 
d’hybrides entre variétés éloignées de type indica et japonica (OKA, 1953,1983; NAKAGAHRA 
et aZ.,1972,1974; IKEHASHI, 1982). L’origine de ces restrictions est généralement attribuée à 
l’action conjuguée de gènes de stérilité gamétophytique et sporophytique provoquant l’élimination 
des gamètes ou des plantes recombinées. 

La population d’hybrides 3 voies que nous avons créée fournit l’occasion d’étudier 
l’influence des différents facteurs sélectifs précédemment mis en évidence sur la structure 
génomique des plantes, et plus patticulierement d’étudier le rôle d’0. Zongisraminara comme 
génome pivot entre les génomes indica et japonica 80. sativa. 

Le jugement des recombinaisons nécessite des marqueurs fiables et discriminants les 
différents génomes en présence. Les marqueurs électrophorétiques, avec des déterminismes 
simples, une expression généralement codominante et des électromorphes plus ou moins 
spécifiques de chaque génome, constituent un matériel de choix pour ce type d’étude, et facilitent la 
recherche d’éventuelles distorsions de ségrégation telles qu’on en observe dans les croisements 
entre types indica et japonica . En ce qui concerne les marqueurs morphologiques, il n’existe pas 
de caractère qui, pris individuellement, permette une discrimination parfaite des trois groupes. La 
réaction des glumelles au phénol, caractère oligogénique, présente cependant le pouvoir 
discriminant entre les types indica et japonica le plus élevé. 

. 

La prise en compte simultanée de plusieurs caractères quantitatifs fait également apparaître 
une structuration en groupe du pool des variétés d’0. sariva (OKA, 1958; JACQUOT et 
ARNAUD, 1979; de KOCHKO, 1983). 

Après avoir étudié les conséquences de la confrontation des génomes au niveau des 
isozymes, nous nous intéresserons donc au suivi d.es recombinaisons à partir des marqueurs 
morphologiques. Deux démarches complémentaires sont envisagées : l’une consiste à situer les 
hybrides par rapport à des témoins représentatifs de chaque génome; l’autre a définir des formules 
discriminantes permettant d’estimer l’importance des recombinaisons entre caractères indépendants. 
La concordance entre les approches morphologique et enzymatique sera ensuite discutée. 
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IEST-Cal-A-J 

,, plinte 

I 
O.kmgistaminuta Cal B5 A2 E5 Al Al0 

-: Qbake ; indica Cal Bl :- A4 El ii .A: Al Al 
< 
variétés pi) 
‘O.sativa* iaumica Ca2 Bl ElouEO A4 ElouE2 A3 AlouA AlouA A2 

TABLEAU 30 : diversité allélique des parents de la population Gl et 
origine génétique des électromorphes de la plante Obake 

A2= -- 
-- -- 

Al- ,-- I 1 I 8 
UL16.6 descendants CL7.3 - hybrides. Parents Pi hybrides G 1 

en autoféconda tion UL16.6 x CL7.3 UL16.6 x Pi 
d’UL16.6 

EIGURE’ 31 : zymogrammes observés pour les PG1 
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A - -Les différentes approches méthodologiques 

1. Les marqueurs électrophorétiques 

1.1. origine snécifiaue des électromoruhes 

Les études du polymorphisme enzymatique d’O. sativa (NAKAGAHRA, 1978; SECOND, 
1982; GLASZMANN et al., 1984; De KOCHKO, 1987) et d’0. Zongistaminata (GHESQUIERE, 
1988) permettent d’attribuer aux différents électromorphes une origine spécifique, et 
particulièrement de distinguer chez la plante Obake les allèles provenant d’0. Zongistaminafa de 
ceux provenant du parent indica . . 

Le TABLEAU 30 récapitule les origines des allèles étudiés : on ne dispose que de deux 
marqueurs pour lesquels les trois génomes sont individualisés (SDH-A et PGI-A). Le locus 
SDH-A est partiellement impliqué dans la distinction indica -japonica : seul l’allèle SDH-A3 se 
rencontre chez les formes japonica, tandis que le géniteur indica d’UL16.6 présentait 
l’électromorphe SDH-A2. On déduit alors simplement l’origine sauvage de l’allèle SDH-A 1 chez la 
plante Obake. Trois loti assurent la distinction entre les génomes sauvages et cultivés sans 
équivoque : les allèles EST-BS, EP-A2 et LAP-ES sont spécifiques d’0. Zongistaminata. D’autre 
part, cette espèce ne présente pas de polymorphisme pour les loti PGD-A et CAT-A, où les formes 
PGD-Al et CAT-Al sont toujours représentées. Chez 0. sativa, l’allèle CAT-A2 est typique des 
formes japonica ancestrales. L’allèle EST-E0 est considéré comme la forme représentative du type 
ancestral japonica , tandis que EST-E2 est caractéristique des variétés indica . L’allèle EST-El, 
commun aux deux, est fréquemment rencontre chez les variétés intermédiaires d’Afrique. Chez 
i’espèce sauvage, l’allèle nul est fréquent. La présence d’un allèle nul, commun au génome 
Olongistaminata et à certains parents japonica de la population, rend diffkile l’interprétation des 
fi-equences allèliques à ce locus. 

Les différents Bymogrammes &udies sont pr&sentés par SECOND et TROUSLOT (1980) et 
GHESQUIERE (1988). Nous ne présenterons que les zymogrammes des PGI, dont 
l’interprétation est particulière. La détermination du génotype de la plante Obake aux loti PGI-A et 
PGI-B a nécessité l’étude de ses descendants en autofécondation et en croisement avec une plante 
appartenant à l’espèce 0. Zongistaminata au génotype particulier. En effet, le zymogramme 
d’UL16.6 pour les PG1 présente 6 bandes qui, comparées aux zymogrammes d’0. sativa, 
s’interprète comme un génotype AlAl BlB3 (FIGURE 31). SECOND (1985), a cependant 
proposé l’existence chez 0. Zongistaminata d’allèles du locus A confondus avec les électromoxphes 
Bl. et B3 d’0. sativa. 
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L’observation parmi les descendants en autofécondation d’UL16.6 de zymogrammes 
présentant uniquement des bandes hautes imposent une interprétation de ce type. La question se 
pose alors de déterminer quel est I’allèle A de cette plante qui est confondu avec un des 
électromorphes B, c’est-à-dire s’il s’agit de la bande BI (auquel se superpose l’électromorphe AS) 
ou de la bande B3 (correspondant à l’allèle AlO), et quel est le génotype exact d’UL16.6? 

Les effectifs des zymogrammes observés dans différents croisements faisant intervenir 
UL16.6 sont présentés en ANNEXE XIV, et comparés aux zymogrammes attendus en 
autofécondation et en croisement avec une plante présentant un zymogramme avec une bande 
unique interprété comme un génotype PGI-ASB 1. Il apparaît que le génotype le plus probable de la 
plante Obake est AlAlO BIBI. Ce résultat est confirané par l’étude des hybrides Gl, où l’on 
n’observe jamais de zymogramme à 9 bandes, qui traduirait un génotype double hétérozygote 
d’UL16.6 (AlA B lB3). 

La.d&ermination du génotype du parent indica d’UL16.6 permet donc de le situer dans le 
groupe “indica hybride” défini sur la base de ses génotypes aux quatre loti discriminants CAT-A, 
EST-E,.PGI-A et PGI-B. 

1.2. étude des recombinaisons interpénomiaues 

Le suivi des fréquences alléliques est réalisé en comparant les fréquences observées aux 
fréquences attendues en absence de sélection. En Gl, on étudie la ségrégation gamétique de la 
plante O&ake . En G2, les fréquences sont étudiées pour chaque groupe d’hybrides (un groupe est 
constitué des familles d’hybrides dont les parents 0. sativa présentent les mêmes génotypes) et au 
niveau de la population totale, puis comparées aux fréquences théoriques initiales. L’étude des 
‘ségrégations pour quelques descendances G3 permet de suivre le devenir des distorsions après une 
autofecondation et de comparer ce résultat aux fréquences alléliques des descendances en- 
fécondation libre de la G2. 

La première génération peut être considérée, en terme de structure génétique, comme un back 
cross interspécifique, et constitue un matériel intéressant pour étudier les relations entre les 
differents loti. Les liaisons entre marqueurs sont également étudiées à partir des descendances en 
autofécondation G3. Lorsqu’une liaison significative est mise en évidence, le pourcentage de 
recombinaison est estimé au moyen de la méthode du maximum de vraisemblance (ALLARD, 
1966). Les résultats sont alors compares à la situation connue chez 0. sativa. 

L’existence d’associations alléliques préférentielles entre des lcci génétiquement indépendants 
a permis l’identification de pools génétiques sépares par des limitations de recombinaison 
(GHESQUIERE et SECOND, 1983; GLASZMANN, 1987). 
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De telles associations permettent de définir des formules discriminantes (notées SCe et IJe) : 
la confrontation entrei’espèce sauvage et 0. sativa est étudiée en sommant les allèles provenant 
SO. Zongistaminatu pour chaque plante, sur plusieurs loti (TABLEAU 31). En Gl, deux formules 
sont établies : lune (notée SCel) prend en compte cinq loti, l’autre (notée SCe2) se limite aux loti 
EP-A, LAP-E et SDH-A. En G2, seule la formule SCe2 est étudiée. 

Les recombinaisons entre génomes indica et japonica sont étudiées suivant deux 
combinaisons : l’une (IJel) fait intervenir les trois loti indépendants et discriminants PGI-A, 
CAT-A et EST-E. Cette formule ne pouvant être étudiée que sur 2 familles, une autre combinaison 
est établie (IJe2) où le locus PGI-A est remplacé par SDH-A, et ,étudié sur un effectif plus 
important. Les variables IJe sont définies par la somme de scores attribués à chaque locus suivant 
son génotype. La note +2 est attribuée aux génotypes homozygotes japonica , tandis que la note -2 
correspond aux génotypes indica . Les variables IJe varient donc de -6 à +6. En raison du faible 
nombre de plantes aux notes impaires, les scores sont regroupés deux par deux (TABLEAU 3 1). 

Si l’origine des électromorphes aux loti PGI-A et SDH-A ne pose pas de problème, 
l’attribution du score “juponicu” au seul génotype CAT-A2A2, caractéristique des formes 
ancestrales, va induire un biais, car le génotype opposé (CAT-AlAl) pourra provenir d’un des 
parents juponica présentant ce génotype, ou du génome 0. Zongistuminata, en plus de l’origine 
indica. Le même type de biais se retrouve pour le locus EST-E : l’allèle EST-E0 provient non 
seulement des formes japonica, mais aussi de 0. longistaminata. Les formules IJe définissent donc 
bien la proximité à des structures alléliques ancestrales, mais elles correspondent à des 
environnements génétiques hétérogènes. 

Les distributions de ces différentes formules sont étudiées, en Gl et G2, et comparées à des ,. . 
distributions attendues. 

Une dernière approche consiste à utiliser les marqueurs enzymatiques pour détecter les loti 
intervenant dans l’expression des caractères morphologiques quantitatifs (“Quantitative Traits 
Loti”, d’après TANKSLEY et al., 1982) ou qualitatifs. Les distributions des caractères 
quantitatifs, en Gl et G2, sont comparées en regroupant les plantes suivant leur génotype 
enzymatique. En G2, on étudie l’effet du génotype enzymatique pour chaque famille au moyen 
d’un test X2, puis une analyse de variante est réalisée sur la population totale. Les relations entre 
les valeurs des formules IJe et SCe, les caractères morphologiques et la fertilité sont également 
étudiées. 
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génération discrhination définition effectifs 

Gl L SAUVAGE-CULTIVE 

i SC e 1 somme des allèles “sauvages” aux 5 loti: n=84 (HO+H7) 
EST-B; EST-E; LAP-E; SDH-A; PGI-A. 

1 
SCe2 somme des allèles “sauvages” aux 3 loti: n=89 (H7) 

EP-A; LAP-E; SDH-A. 

G2 SAUVAG-E-CULTIVE 

SCe2 somme des allèles “sauvages” aux 3 loti: n=294 (10 familles) 
EP-A; LAPE; SDH-A. 

. INDICA-JAPONICA 

1 Je 1 somme des scores aux 3 loti: 
CAT-A; EST-E; PGI-A. n=93 (HO +H7) 

IJe2 somme des scores aux 3 loti: 
CAT-A; EST-E; SDH-A. n=294 ( 10 familles) 

scores CAT-A EST-E SDH-A J’GI-A 
-2 AlAl ElE2 A2A2 AlAl 
-1 AlA2 AlAlO 
0 AL42 ElE? ou E2E? AlAl ou A2A3 AlOAlO ou AM2 
1 AlA A2A30 
2 1 A2A2 EOEO A3A3 fa42 I 

REGROUPEMENT 
valeurs de IJe -6 ou -5 -4 ou -3 -2 ou -1 0 ou 1 20~3 4à6 

classes 13 12 Il 31 J2 53 I 

TABLEAU 31 : définition des formules discriminantes basées 
sur les associations de marqueurs enzymatiques indépendants 
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2. La réaction au phénd 

La réaction au phénol est reconnue comme un des meilleurs critères pour discriminer les 
variétés indica (qui présentent une réaction positive) des variétés japonica (OKA, 1953; 
MORISHIMA et OKA, 1981). Facile à réaliser, ce test présente également l’avantage d’avoir un 
déterminisme simple et constitue donc un marqueur qualitatif intéressant. 

Dans un premier temps, nous étudierons les ségrégations observées en G2 et G3 pour ce 
caractère afin de comparer le déterminisme proposé à celui rencontré chez 0. sativa. On cherchera 
ensuite à différencier les groupes définis sur la base de la fiaction au phénol. Pour cela, différentes 
approches sont envisagées : 

- comparaison des distributions de différents caractères au sein des deux groupes; 
- iecherche des caractères discriminant le mieux ces groupes au niveau de chaque famille et 
de la population G2 totale; 

- intégration de ce caractère dans la suite des analyses : au niveau de la répartition des 
hybrides dans les différents groupes morphologiques définis à partir de témoins, ou dans 
l’étude des formules discriminantes. 

2.1. déterminisme aénétiaue chez 0. sative. 

La rédaction consiste à tester la ptisence dans le grain d’une enzyme phénol oxydante agissant 
au niveau du premier pas de la réaction chimique suivante (TAKAHASHI, 1985) : ,- 

monophenol + 02 +2e- ------> diphenol + O*- (1) 
diphenol + 02 -------> quinone + H20 (2) 

La production de cette enzyme est sous le contrôle d’un gène (Ph) dominant (KURIYAMA et 
KUDO, 1967), localisé chez 0. sativa sur le deuxième groupe de linkage (TAKAHASHI et 
HAMZA, 1983). 

2.2. ségréaations observées 

La plante Obake , dont les deux types parentaux ont une tiactio;i positive, présente ce tiême .a, 
comportement. Une seule des dix variétés japonica utilisées comme parents mâles de la population 
présente une réaction au phdnol positive (P7). . 

Les hybrides Gl présentent également tous une réaction positive (1’00 pltites ont été testées), 
ce qui confirme l’homozygotie de la plante Obake pour ce caractère. 

. . 



familles effectifs observés X2 d’ajustements aux ségrégations 
d’hybrides PHE + PHE - 1; 0 3;l 9;7 

HO 

H: 
H3 
H4 
H5 
H6 
H7 
H8 
H9 

41 21 
31 31 
37 25 
45 
35 ;; . 
36 26 
39 23 
62 
38 24 
37 25 

0 NS 

2,60 NS 2,46 NS 
20,67 *** 0,98 NS 
7,76 ** 0,30 NS 
0,19 NS 6,72 * 

11,38 ** 0,OO NS 
9,48 ** 0,08 NS 
4,84 ** 1,12 NS 

20,67 *** 48,22 *** 
6,22 ** 0,64 NS 
7.76 ** 0.30 NS 

a-: ségrégations observées en G2 (SSD) 

effectifs observés X2 d’ajustements aux ségrégations 
PI-E+ PI-E- l;o 3; 1 9; 7 

B 37 16 - 0,57 NS 3,97 * 
7’ C 38 21 - 3,53 NS 1,59 NS 
1 G 30 29 - 18,35 *** 0,71 NS 

1 51 0 NS 17,00 *** 39,60 *** 
L 44 0 ii NS” 14,70 *** 34120 *** 
N 32 21 - 6,04 * 0,37 NS 

s 29 36 26 22 - - 5,17 14,55 *** * 0,29 0,81 NS NS 

b : ségrégations observées en G3 dans les descendances de plantes PIE + 

.TABLEAU 32 ,: ségrégations observées pour la réaction au. phénol en G2 et G3 
tests d’ajustements à différentes ségrégations 
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Le TABLEAU 32a rkcapitule les ségrégations observées en G2 (en SSD). 
Outre la familleH7, chez laquelle toutes les plantes ont une réaction positive (notée PHE+), 

seules deux familles présentent des ségrégations qui s’ajustent à un modèle monogénique; les 
ségrégations observées pour les 7 autres familles s’ajustent à une ségrégation 9 : 7, correspondant à 
l’action de 2 gènes complémentaires indépendants (dans le cas d’une F2). Si l’on tient compte de la 
situation réelle où, en G2, une proportion proche de 75% des plantes provient d’intercroisement et 
où seules 9 des 10 variétés parentales ont une réaction négative, les effectifs attendus varient 
légèrement, mais les résultats des tests d’ajustement ne changent pas. 

En G3, 8 descendances sont issues de plantes ayant une réaction positive. On observe 3 
types de ségrégations (TABLEAU 32b), confirmant les resultats de la G2. 

Si on note PI et Pz les alléles dominants correspondants à la rtktion positive (et pi et p2 les 
allèles récessifs), en G2 les.plantes dont la réaction est positive auront un des génotypes suivants : 

PlPlP2P2, PlPlP2p2, PlplP2P2 ou PlplP2p2; 
tandis que les génotypes non complémentés auront une réaction négative (notée PHE-) : 

plp1P2P2, plp1P2p2, P1P1p2p2, Plplp2p2 ou p1p1p2p2. 

Si ce modèle s’ajuste bien aux résultats observés, il est difficile de l’adapter à la situation 
connue chez 0. sativa, ou seul le locus Ph est responsable de la réaction positive des variétés 
indica. Si on veut adapter les ségrégations observées à une situation monogénique, il est nécessaire 
de supposer une très forte pression de sélection contre la réaction positive. Après avoir mis en 
évidence les phénomènes sélectifs au niveau des isozymes, on pourra juger le réalisme dune telle 
hypothèse. 

3. Les caractères morphologiques 

3.1. définition de tvnes moruholoziaues a nartir de témoins 

L’ignorance des caractéristiques morphologiques des géniteurs d’UL16.6 rend difficile le 
suivi des recombinaisons au niveau des caracteres quantitatifs. Si l’espèce sauvage est peu 
polymorphe du point de vue morphologique (GHESQUIERE, 1988), le groupe indica , même si 
on se limite aux variétés africaines, présente une grande variabilité (JACQUOT et ARNAUD, 1979; 
De KOCHKO, 1983). Nous avons donc tenté de cerner la- diversid des plantes issues de la 
prospection dans la région du Lac Tchad d’où provient la plante Obake (BORGEL et SECOND, 
1978), afin de pouvoir définir un type indica proche du parent d’UL16.6. 
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FIGURE 32 : plans (1,2) et (3,4) d’une A.C.P. réalisée sur 44 témoins : 

9 variétés japonica (J), 9 indica (1), 8 plantes Obake et 18 O.longistaminata 
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3.1.1. Matériel et méthodes 
Souhaitant caractériser chacun des types morphologiques (japonica, indica,Obake 

sauvage), nous avons retenu un échantillon comprenant : 
- 8 plantes Obake issues de la même région et de la même population (notée UL16) que la 
plante que nous.utilisons comme génitew, 

et 

- 18 plantes à rhizomes de cette population UL16, jugées représentatives d’0. Zongiszaminara. 
- 9 variétés appartenant au pool Mica, collectées dans la même région. L’une de celles-ci, 
dont la population UL16 était adventice, correspond sans doute au géniteur cultivé 
d’UL16.6; 

- 9 des 10 variétés de riz pluvial utilisées comme géniteur de la population Gl. 

Les caractéristiques morphologiques de ces plantes ont été recueillies au cours de deux essais 
différents : au cours d’un essai comparatif de variétés traditionnelles africaines pour les échantillons 
d’0. sativa (De KOCHK0,1983), tandis que les plantes de la population UL16 (plantes Obake et 
à rhizomes) ont été observées en pot, à partir de semis effectués en juin 1984 (GHESQUIERE, non 
publié; ROBIN, 1986). Les mesures n’étant pas effectuées dans les mêmes conditions, ces 
résuhats doivent être interprétés avec précaution; afin d’étudier la position des hybrides Gl et G2 
par rapport à ces plantes, les données sont centrées par rapport aux moyennes des 9 variétés 
japonica communes à l’essai de 1983 et à l’essai Gl. 

Dans un premier temps, différentes analyses multivariées (Analyse en Composantes . 
Principales et Analyse Factorielle Discriminante) sont &.lisBes afin de caractériser chaque groupe et 
de définir les coordonnées des axes discriminants. Ces combinaisons de caractères sont ensuite 
utilisées pour étudier la répartition des hybrides Gl et G2 dans chacun des groupes. Lorsque la 
distance entre un point hybride et chacun des groupes est jugée trop importante (distance > lO), ce 
point est classé dans une catégorie supplémentaire. 

3.1.2. Caractéristiques des groupes 
L’Analyse en Composantes Principales réalisée sur les 44 témoins fournit une première 

image des relations entre les quatre groupes (FIGURE 32). Le premier plan représente 58% de la 
variabilité totale : l’axe 1 sépare, au niveau des moyennes des groupes, les plantes a rhizomes et - 
Obake des variétés cultivées, tandis que l’axe 2 permet de distinguer les plantes Obake des plantes 
à rhizomes et les variétés indica des japonica . La distinction entre formes sauvages et cultivées se 
confirme au niveau du plan 3-4. On observe toutefois une grande diversité au sein de chaque 
groupe.’ 

Les A.C.P. réalisées sur les échantillons de plantes sauvages et introgressées d’une part, et 
sw les variétés d’0. sativa d’autre part affinent cette distinction (FIGURES 33 et 34). 
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génération sens de variation variables 
indica ou japonica ou au sens 

(effectifs). formule variable sauvane cultivé inversé 

G2 INDICA-JAPONICA 
IJm2 LAPP - + 

LAGR - -t 
SP4 + - 

n=252 (10 familles) EPI + - 

G2 SAUVAGE-CULTIVE 
SCm2 COPA - + 

AlUS 
COLO : - 

n=252 (10 familles) PER2 + - 

G3 INDICA- JAPONICA 
IJm3 LAFP - + 

SP4 + - 
n=540 (20 lignées) EPI + 

G3 SAUVAGE-CULTIVE 
SCm3 COPA - + 

NIE - +’ 
n=540 (20 lignées) PP24 - + 

G3 SAUVAGE-CULTIVE (qualitatif) 
scq3 EGRE + - 

ARE+ - 
ËXST + - 
COLO + - 
OUPA + - 

n=540 (20 lignées) PPMA - + 

* 
1 * 

* 
+ 
* 

* 
* 

* 
* 
* 
* 
* 

méthode 1: les n variables Yn sont centrées et rkduites: Xn = (Yn - m)/s 
de calcul (changement de sens pour les variables marquées * : Xn = (m-Yn)/s ) 

2: calcul de la formule IJm ou SCm = (C Xn)/n 

SCq3 = somme des valeurs des variables qualitatives 
après transformation en 0 (sauvage); 1 (intermédiaire); 2 (cultivé) 

TABLEAU 33 : méthode de ca14 des formules discriminantes basées sur 
les associations de caractères morphologiques indépendants 
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On peut donc caractériser chaque groupe : 
Les plantes spontanées (strictement sauvages et introgressées) ont des panicules longues, peu 

ramifiées et peu nombreuses. La production de panicules est plus lente chez les plantes à rhizomes, 
qui se caractérisent également par une structure paniculaire plus riche en ramifications primaires que 
les plantes Obake . Celles-ci ont par contre des panicules plus denses. 

Les variétés d’0. sariva se différencient de ces deux groupes par un nombre d’épillets plus 
important, lié à une architecture paniculaire plus ramifiée, et un tallage plus élevé. 

Les variétés japonica se distinguent du groupe indica par un cycle plus court, un Mage 
moins important, des feuilles paniculaires moins longues et plus larges, une structure paniculaire 
plus compacte, mais moins dense que les variétés indica. 

3.2. définition de formules discriminantes à nartir de combinaisons 
de caractères indénendants 

Une étude des recombinaisons entre caractères, parallèle à celle réalisée B partir des 
marqueurs électrophorétiques, est envisagée. Elle consiste à définir des formules discriminant 
d’une part les structures sauvages et cultivées (SCm) et, d’autre part, les types indica et japonica 
(IJm). Ces formules sont établies sur la base de caractères discriminant les génomes, faiblement 
corrélés entre eux. 

L’objectif de cette analyse étant de se baser sur des caractères indépendants entre eux, seuls 
certains des caractères étudiés sur les témoins sont retenus dans la définition des formules (SP4, 
LAFP, EPI et COPA). Les analyses portant sur les témoins, réalisées dans des conditions et avec 
des objectifs différents, la liste des caractères discriminants a été complétée à partir de données 
bibliographiques : il s’agit de la largeur des grains (LAGR), du nombre d’insertion d’épillets 
(NIE), de la pérennité (exprimée en G2 par PER2 et en G3 par PP24) et de différentes 
caractéristiques de l’espèce sauvage. En G2, on ne dispose que des notations d’aristation et de 
pigmentation; ces données sont donc intégrées à la formule SCm2. En G3, 6 caractéristiques 
sauvages ont éte notées qualitativement et permettent de constituer un index séparé SCq3. Les notes 
sont transformées de façon à ce que 2 corresponde au type cultivé et 0 à la caractéristique sauvage, 
puis les scores des 6 variables sont sommés. SCq3 variera donc théoriquement de 0 à 12. 

Les variables retenues et leurs sens de variation pour chaque formule sont présentés dans le 
TABLEAU 33. 
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9 variétés japonica 
m 6) 

9 variétés indica 
m <s> 

probabilité de 
classification erronée 

t EPI 430 (871) 97 (12,O) 0,298 
SP4 203 (683) 25,3 (7,4) 0,415 

; LAFP 2,56 (0,33) 1,81 (0,57) 0,268 
: LAGR 3909 (0,30) 2,77 (0,30) 0,356 
, 
! mi2 0,508 (0,533) -0,5 1 (0,478) 0,239 

IJm3 0,52 1 (0,557) -0,521 (0,386) 0,221 

TABLEAU 34 : test du pouvoir discriminant des variables intervenant 
dans les formules IJm2 et IJm3 et de ces formules sur un échantillon 
de 18 variétés (9 indica et 9 japonica) 
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Les caractères choisis sont, dans un premier temps, centrés et réduits afin d’obtenir la même 
etendue de variation pour chacun d’eux. Les variables sont transformées, si nécessaire, de façon à 
ce que les valeurs positives correspondent toujours au type cultivé ou japonica (suivant la formule 
dans laquelle elle intervient). Les formules SCm et IJm sont ensuite calculées pour chaque individu, 
comme la moyenne des valeurs des differents caractères discriminants. 

Le pouvoir discriminant des caractères intervenant dans la définition de IJm2 et IJm3, et celui 
de ces formules est vérifié sur l’&hantillon des 18 variétés étudiées par De KOCHKO (1983). Pour 
chaque variable, l’aptitude à discriminer les groupes est représentée par la probabilité de 
classification erronée, donnée par la fonction de répartition de la distribution normale réduite de 
paramètre d/2s où d ‘est la différence entre les moyennes des groupes et s l’écart-type moyen 
intra-groupe (SAN0 et al., 1980). Le TABLEAU 34 montre l’amélioration du pouvoir discriminant 
au niveau des formules IJm : la probabilité de classification erronée, variant suivant les caractères 
de 0,27 à 0,42, passe à 0,24 pour IJm2 et 0,22 pour IJm3. 

Les variables intervenant dans la discrimination sauvage-cultivée présentent pour la plupart 
des variations discontinues, et seul le pouvoir discriminant de la compacité paniculaire et du 
nombre d’insertions d’épillets est vérifié : on observe des probabilités de classification erronées 
relativement élevées (respectivement 0,36 et 0,39), mais compensées par les autres variables. 

Ces différentes formules sont étudiées à plusieurs niveaux : 
- relation entre les différentes formules; 
-valeur des index suivant la r&ction au phénol en G2; 
-relation entre les index et la fertilité des plantes. 



EST-B Bl 54 * 49 NS 

EST-E 

LAP-E 

EP-A 

SDR-A 

PGl%A 

PGJ-A 

B5 35 

E2 52 NS 
EO 37 

El 58 ** 
E5 31 

A4 48 NS 
A2 41 

A2 39 NS 
Al 50 

A2 50 NS 
Al 39 

Al 47 NS 

42 

52 NS 
39 

50 NS 
41 

- 
- 

44 NS 
47 

58 ** 

HO + H7 
réq. de MEle X2 
~.longistaminata 

0,428 NS 

0,422 * 

0,400 ** 

0,460 NS 

0,539 NS 

0,438 NS 

0,417 ** 

TABLEAU 35 : ségrégation gamétique de la plante Obake 
effectifs observés en Gl chez 2 familles d’hybrides 
tests X2 de la Segrégation 1: 1 
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B - Evolution des structures génétiques à travers 
les marqueurs enzymatiques 

1. Evolution des fréquences alléliques 

1.1. ségr&ation gamétiaue de la nlante Ob&c 

Les ségrégations observées chez deux familles d’hybrides Gl., pour 7 et 5 Ioci, s’ajustent à 
des ségrégations 1 : 1 pour 4 loti (TABLEAU 35). On observe cependant pour chaque locus, 
excepté le locus SDH-A, une plus faible fréquence de l’électromorphe 0. Zongisfaminata. 
Lorsqu’on réunit les résultats des deux familles, ce défaut est faiblement significatif pour les loti 
EST-E et PGI-A, et plus important pour le locus LAP-E. 

Ce résultat concorde avec les observations de GHBSQUIERB (1988) qui, comparant les 
deux types de back cross (sur 0. saliva ou 0. Zongistaminata ), montre une tendance à favoriser les 
allèles de l’espèce récurrente. Cependant ces distorsions sont faibles et n’apparaissent significatives 
qu’en sommant les ségrégations sur 5 loti (EP-A, LAP-E, SDH-A, EST-E, PGD-A). 

Par ailleurs, cet auteur met en évidence une liaison entre le marqueur LAP-E et le gène Dl, 
responsable, avec son complementaire D2, de l’avortement des hybrides interspécifiques. Etant 
donnée la structure double hétérozygote de la plante Obake, la fréquence observée de l’allèle 
sauvage LAP-ES correspond au pourcentage de recombinaison entre le locus LAP-E et le gène D 1. 
C’est effectivement pour ce locus que l’on observe les distorsions les plus significatives; celles-ci 
restent légèrement inférieures aux observations de GHBSQUIERE (1988) qui trouve près de 30% 
de recombines. 

j.2. fréuuences alléliaues en G2 

Les associations alléliques observées en G2 proviennent de la ségrégation et des 
recombinaisons, en Gl, entre les allèles japonica d’une part, et les allèles indica ou 0. 
Zongistaminata d’autre part. Le TABLEAU 36 présente les fréquences alléliques pour chaque 
groupe d’hybrides et pour chaque parcelle, SSD et Bulk. La SSD fournit un échantillon équilibré 
de descendants de la Gl. Pour chaque groupe d’hybrides, les effectifs observés sont comparés aux 
effectifs attendus en absence de. sélection. Lorsque ces fréquences dependent du mode de 
reproduction, deux cas extrêmes sont envisagés, autofécondation stricte et panmixie. Les 
fréquences totales sont comparées aux fréquences alléliques initiales théoriques. 
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LOCUS 

ES:T-Ca 

EST-B 

LAP-E 

SDH-A 

EP-A 

PGD-A 

PGI-A 

CAT-A 

allèles 

1 
2 

x2 

1 
5 

x2 

1 
5 
2 

x2 

1 
2 
3 

x2 

4 
2 

x2 

1 
2 
3. 

x2 

2 
1 

10 
x2 

1 
2 

x2 

théorique 
fi. att. 

pop tot. 
0,;o 
0,50 

0,75 
0,25 

0,70 
0,25 
0,05’ 

0,25 
0,25 
o.,so 

0,75 
0,25 

0,60 
0,25 
0,lS 

0,so 
0,25 
0,25 

0,80 
0,20 

SSD BulK 
fr. obs. fi. obs. 
POP 

0g. 
WP 

0,4;l?- 
0,565 0,512 

* NS 

0,740 0,780 
0,260 0,220 

NS NS 

0,830 0.820 
0,140 0,140 
0,030 0,040 

** ** 

0.195 0,230 
0,288 0,250 
0,517 0,520 

* NS 

0,837 0.865 
0.163 0,135 
*** *** 

0,496 0,462 
0.326. 0,362 
0,178 0,176 
*** *** 

0,508 0.590 
0,306 0,320 
0,186 0,090 

NS *** 

0,767 0,758 
0,232 0,242 

NS NS 

rABLEAU 36 : fréquences alléliques observées en G2 em I 
tests d’ajustement aux fdquences théoriques 

SSD et Bulk 
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On observe une perte significative en allèles 0. Zongistuminata pour 5 des 8 loti étudiés 
(LAP-E, SDH-A, EP-A, PGD-A et EST-Ca). Si les pertes sont d’intensité variables suivant les 
groupes d’hybrides, elles se rencontrent dans chaque groupe. Le locus LAP-E apparaît encore le 
plus touché par les pertes en allèle sauvage, mais les Ioci EP-A, SDH-A et PGD-A présentent des 
distorsions égalementimportantes. La situation observée en Gl concernant le locus SDH-A semble 
s’être inversée. 

Les loti SDH-A, PGI-A et PGD-A permettent de distinguer les allèles indica des allèles 
japonica . On n’observe pas d’écart entre les fréquences observées et attendues pour les deux types 
d’électromorphes. Les allèles SDH-A2 et SDH-A3 bénéficient de façon semblable des pertes en 
SDH-Al; l’accroissement de la fréquence de l’allèle PGI-Al,, qui semble plus favorisé que I’allèle 
juponica , provient du déséquilibre observé au niveau de la ségrégation de la plante Obake. Cette 
situation se répète probablement pour le locus PGD-A, bien que la situation soit plus complexe, 
l’allèle sauvage PGD-A 1 correspondant également à l’électromorphe juponica d’un certain nombre 
de parents. 

La comparaison des fréquences observées en SSD et en Bulk renseigne sur l’influence du 
mode de reconduction des générations sur les fréquences alléliques de la population (TABLEAU 36 
et ANNEXE XV). 

Différentes situations sont rencontrées : 
- pour les loti EST-B et CAT-A, les fréquences s’ajustent avec les fréquences attendues dans 
les deux cas; 

- pour les loti EST-Ca et SDH-A, les distorsions mises en évidence en SSD ne sont plus 
significatives en BU~, 

- les pertes qui concernent toujours le même type d’allèle en SSD, peuvent changer de sens 
suivant les groupes d’hybrides en BU~, il semble donc que les distorsions pour ces loti 
sont aléatoires et proviennent seulement des contributions variables des plantes Gl à la G2; 

- certaines distorsions se voient accentuées en Bulk (cas des pertes en allèles EP-A2, 
PGDiAl et surtout PGI-AlO); il semble alors intéressant de rechercher un éventuel effet du 
génotype sur la fertilité des hybrides (voir ci-dessous : D, 1,3). 

1.3. devenir des distorsions en G3 

L’etude des quelques descendances en fécondation libre, utilisées pour l’estimation du taux 
d’intercroisement en G2, révèle une stabilisation des distorsions. On n’observe plus de pertes en 
électromorphes LAP-ES ou PGI-AlO. Seuls les loti EST-B, SDH-A et EP-A présentent des pertes 
en allèles sauvages. La détermination des génotypes étant réalisée sur des plantules, il n’est pas 
tenu compte des phénomènes sélectifs agissant entre la germination et le stade adulte. 



150 

fr4quence 
0,30 - 

- -- 

-m-w + EST-BS 
+ LAP-ES 
+ EP-A2 
+ SDH-Al 

0,oo 
+ PGI-A10 

thdorique Gl G2 [SSD] G2 [BK] G3 mater G3 desc 

FIGURE 35 : évolution des fréquences des alléles OJon~istaminata 
au cours des générations 

G3 mater : échantillon de plantes G2, mères des descendances en fkondation libre (G3 des4 

PESC C G 1 J L ha N Q S z 1 
génotype du effectif 47 55 51 55 48 45 5 1 46 46 60 1 

locus parent G2 allèle 
$ST-Ca Cal Ca2 Cal C 

EST-B BlB5 B5 

EST-E ElE2 E2 

LAP-E E2E5 E5 
* - Èl E5 E5 

S&I-A Ai A3 Al 
A2A3 A2 

PGD-A; Al A3 AI 
A2A3 A2 
AIA Al 

),35** 0,42 0946 0,46 
C-1 

0,45 0,40 0,37* 0,48 0,62* 
(+> 

0,45 0,56 0,45 0,44 

0,37*** 
0,37*” 

PGE-A AlA Al 
A2 A10 A10 
Al A10 A10 

CAT-A AlA Al 

EP-A A2A4 A2 

0,40 0,57 
0,51 095 0,56 

0,75*** 0,48 
(-) 0,65** 0,60 

0,42 0,52 

0,51 0,45 0,50 0,52 
0,46 t-1 0,48 

0,46 
(+> 

- 0,49 0,45 0,36** 0,52 0,60* 

0,43 0,49 0,51 0 t 36”’ 0 29*** > 

TABLEAU 37 : fréquences alléliques observées dans 10 descendances G3 
en autofécondation; niveaux de signification des distorsions 
test d’association aléatoire des gamètes: 

(+): excès significatif d’hétérozygotes 
(-): défaut significatif d’hétérozygotes 
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La FIGURE 35 récapitule l’évolution des fréquences des allèles 0. Zongistuminata au cours 
des trois générations. - 

Le devenir des distorsions est également étudié par le suivi des descendances en 
autofécondation, lors.de l’essai G3, de différents génotypes. Etant donné les faibles effectifs 
impliqués par descendance, seules de fortes distorsions apparaissent significatives (TABLEAU 
37). Onze des 43 combinaisons présentent des distorsions significatives, mais l’allèle favorisé est 
variable. On observe toujours une perte importante de l’électromorphe LAP-ES. Pour les autres 
loti, les situations varient suivant les génotypes parentaux : ainsi, l’allèle EST-B5 apparaît en excès 
dans une descendance, en défaut dans une autre et 3 descendances ne présentent pas de biais. On 
retrouve également ces trois situations pour le locus CAT-A; de même l’allèle EP-A2 n’est en 
défaut que dans 2 combinaisons sur 5. Les loti EST-E, PGI-A et SDH-A, respectivement étudiés 
sur 4,6 et 5 descendances, ne montrent aucune distorsion. 

Les combinaisons strictement indich - japonica peuvent être étudiées dans les descendances 
de plantes EST-ElE2, SDH-A2A3, PGD-A2A3 et PGI-AlA : sur 13 combinaisons, une seule 
montre une distorsion significative en faveur de l’allèle PGD-A2. Il est intéressant de remarquer 
que les deux loti EST-E et PGI-A, fortement impliqués dans la discrimination des deux 
sous-espèces, ségrègent normalement. 

Le test d’association aléatoire des gamètes se révèle significatif dans 5 cas, correspondant à 
des loti différents et traduisant tantôt un excès d’hétérozygotes (pour deux combinaisons), tantôt 
l’inverse. Ce phénomène n’apparaît pas lié aux distorsions de fréquences alléliques, et reste 
marginal. 

2. Les relations entre loti 

2.1. recherche de liaisons génétiaueg 

L’étude des liaisons entre isozymes est effectuée à partir des hybrides de première génération 
et des 10 descendances analysées en G3. La recherche de liaisons faisant intervenir les loti EST-Ca 
et CAT-A n’est réalisee qu’en G3. 

En Gl, pour la famille H7, deux couples présentent des associations non aléatoires avec un 
excès de génotypes recombinés : 

- SDH-A / PGD-A : p = 0,640 
- SDH-A / LAI?-E : p =0,618 @ : pourcentage de recombinaison) 



chromosome groupe de linkage 
(Shastry (Kinoshita,l984) 
et ai;, 1964) 
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FIGURE 36 : localisation de différents marqueurs au sein du génome O.sativa 
les marqueurs étudiés ici sont représentés en gras; 
la localisation des genes Ph (responsable de la réaction au phénol) 
et C (intervenant dans la pigmentation) est indiquée 

liaison détectée 
/ liaison etroite 
. , liaison inconnue 

d’aprés SECOND et MORISHIMA (1981); SAN0 et MORISHIMA (1984); 
PHAM (1984); SAN0 et BARBIER (1.985); RANJHAN et al. (1986); 
ISHIKAWA et al. (1986, 1987); PHAM et al. (en prép.); WU et al. (1988). 



Le locus SDH-A est le seul en Gl dont I’allèle sauvage n’est pas en défaut, contrairement aux 
deux loti PGD-A et LAP-E auxquels il semble lié. Pour la famille HO, aucune liaison significative 
n’est mise en évidence, cependant le couple SDH-A / PGD-A n’est pas étudié. 

En G3, les deux liaisons précédentes, testees sur une descendance, apparaissent non 
significatives (les taux de recombinaisons sont : p=O,48 avec PGD-A et p=O,45 avec LAP-E). Il 
semble donc qu’il s’agisse plus d’une pseudo-liaison, probablement causée par les différents 
phénomènes sélectifs rencontrés en Gl, que d’une liaison génétique réelle. 

En G3, pour 36 couples de marqueurs testés sur 1 à 4 descendances, une liaison significative 
n’est mise en évidence que pour deux paires de loti (ANNEXE XVI). 

- Le couple EST-B/PGD-A apparaît significativement lie dans une seule des 4 combinaisons 
tesdes (les différentes estimations de p sont : p=O,35; p=O,38; p=O,46 et p=O,54). La moyenne des I 
4 combinaisons fournit une estimation relativement élevée (p=O,45), que l’on interprète comme une 
pseudo-liaison. 

- Les loti EP-A et CAT-A apparaissent, en revanche, étroitement liés : 
les deux descendances étudiées fournissent des estimations de p=O,O43 (sp=O,O2) et p=O,126 
(sp=O,O3), soit en moyenne p=O,O84. L’homogénéité de la population Gl pour le locus CAT-A, ne 
permettait pas de détecter cette liaison. En G2, seules les combinaisons gamétiques EP-A2/CAT-A2 
correspondaient à un génotype recombiné, détectable uniquement dans les familles dont le parent 
cultivé était CAT-A2. 

2.2. comuaraison à la situation chez 0. sativa 

La localisation des marqueurs électrophorétiques sur la carte génétique du riz est relativement 
récente pour de nombreux loti; celle-ci se fonde génkralement sur l’étude de descendances (PHAM 
et al., en préparation, pour synthèse), mais c’est grâce à la série complète des lignées trisomiques 
étudiée par KHUSH et al. (1984) que de nombreux marqueurs ont pu être localisés précisément : 
c’est le cas notamment des Ioci PGI-A et EST-Ca (RANJHAN et al., 1986) et EST-B et PGD-A 
(WU et al., 1988). 

L’étude des liaisons entre marqueurs impose Wquemment l’analyse de descendances de 
croisements entre formes éloignées d’0. sativa, présentant différents électromorphes. Les 
phénomènes de stérilité ou de limitation des recombinaisons entre marqueurs indépendants peuvent 
alors être responsables de pseudo-liaisons ou biaiser les estimations : NAKAGAHRA (1972) et 
OMURA (1982) ont observé que les combinaisons indica -japonica fournissent des pourcentages 
de recombinaisons généralement inférieurs à ceux estimes sur des combinaisons intra-groupes. 
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La localisation de.s différents isozyties &udiés ici, et de quelques autres marqueurs, telle 
qu’elle apparaît au vu des travaux rkents concernant 0. sativa, est ptisentbe à la FIGURE 36. Les 
9‘marqueurs que nous étudions se répartissent sur 7 chromosomes. Les marqueurs partiellement 
liés,. (EST-B et PGD-A; SDH-A et LAP-E ou SDH-A et PGD-A) dans notre &ude apparaissent 
finalement bien indépendants et localisés sur des chromosomes différents. 

PHAM et al. (en prbparation) ont étudié la liaison entre CAT-A eb EP-A sur un croisement 
entre deux variétés appartenant aux types indica et japonica ; ils ont obse& une forte distorsion au 
Iocus CAT-A et estimé la distance entre les deux loti de p=O,O22. 

Nous n’avons pas observé de liaison entre le locus EST-E et les deux loti CAT-A et EP-A. 
Ce résultat s’accorde avec ceux de SECOND et MORISHIMA (1981) et PHAM et al. (en 
prép-tion) : bien que situés sur le même chromosome, les distances importantes entre ces loti 
s’interprètent comme une indépendance g&&ique, mais les liaisons observées avec les marqueurs 
inteI&diaires (PGI-B et POX-5) confirment la localisation chromosomique. 

2.3. les associations multilocus 

2.3.1. la discrimination sauvage-cultivé 
Les distributions des variables SCel et SCe2 en Gl, et de SCe2 en G2, s’ajustent bien aux 

distributions attendues en cas d’indépendance entre les marqueurs concernés. La perte en allèles 
sauvages apparaît donc indépendante d’un locus à l’autre et il ne semble pas exister d’association 
multiallélique. Le nombre moyen d’allèles 0. Zongistaminutu aux trois loti définissant SCe2 passe 

- de 0;229 en Gl à 0,163 en G2, traduisant globalement les distorsions observées pour chaque 
lmus. 

2.3.2. la discrimination indica - japonica 
Les distributions en G2 des variables IJel et IJe2 s’ajustent également aux distributions 

attendues en cas d’indépendance en@z les loti. Les variables IJe,et SCe sont liées en raison, d’une 
part de la relation entre CAT-A et EP-A et d’autre’part, de l’intervention de SDH-A dans la 
définition des deux formules. 

2.3.3. les associations multilocus en G3 
Lors de la classification des variétés traditionnelles de riz africain, sur la base du 

poiymorphisme aux quatre loti PGI-A, PGI-B, CAT-A et EST-E, seules 8 des 16 combinaisons 
possibles sont rencontrées (SECOND, 1982; GHESQUIERE et MIEZAN, 1982). L’association de 
la réaction au phénol à ces combinaisons augmente la part des structures “hors-types” (non 
représentées parmi les variétis Ctudiées). 
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La diversité enzymatique des descendances G3 fournit l’occasion d’etudier de telles 
combinaisons. Ainsi, par exemple, la descendance S, en ségrégeant pour la réaction au phénol et 
pour les loti CAT-A et PGI-A, P&ente des descendants dont les structures varient du type ‘%&a 
hybride” au type “juponicu ancestral”. Malgré le faible effectif étudié, la majorité des “hors-types” 
attendus sont rencontis; on observe toutefois un léger défaut en structure “hors-types” et un excès 
de combinaisons parentales FABLEAU 38). 

Ce résultat est proche de celui obtenu par PHAM (1984), qui n’observe pas de défaut 
significatif en “hors-type“ dans la descendance F2 d’un croisement indica - juponica. Il semble 
toutefois important de suivre de telles descendances sur plusieurs générations d’autofécondation, 
afin d’étudier la mise en place des facteurs responsables de l’isolement entre les formes indicu et 
juponica . 
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associations 
muhialléliques 

observées 
chez Osativa 

associations 
multialléliques 

non rencontrées 
chez Osativa 

associations en 
s&régation 

PHE+/CAT-AlfF’GI-Al PI-DZ+/CAT-Al/FGI-A2 
PHE-/CAT-Al/FGI-A2 PHE+/CAT-A2/PGI-Al 
PIE-/cAT-A2lPGM2 PHE+/CAT-AupGI-A2 0-a 

PIE-/CAT-Al/FGI-Al 
1 PIE-/CAT-A2/KiI-Al 1 

effectifs observés 9 3 34 

effectifs attendus 4,8 8,l 33,l X2 = 6.95” 

TABLEAU 38- : les diff’&entes associations relcimtrées dans la” descendance S (G3) 
d’une plante CAT- AlA2;. PGI-AlA2; EST-EOEO; PGI-BlBl; PHE+- 
comparaison des effectifs~observks et attendus dans chaque type de combinaison 
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C - Evolution des structures génétiques à travers 
les marqueurs morphologiques 

1. La réaction au phénol comme critère discriminant 

1.1. nouvelle auproche du déterminisme de la réaction au uhénol 

L’ajustement des ségrégations observées à une situation monogénique impose de supposer 
une très forte pression de sélection contre la réaction positive. Cependant des pertes importantes 
d’électromorphes 0. longistahuzta en G2 ont été mises en évidence et il n’est pas incohérent 
d’envisager le même phénomène concernant la réaction au phénol. 

En supposant une situation triallélique où seuls les allèles 0. Zongistaminata sont contre 
sélectionnés (situation proche de celle observee pour les marqueurs enzymatiques), au niveau de la 
production gamétique mâle uniquement, il faut supposer une élimination totale des gamètes portant 
l’allèle sauvage pour approcher les fréquences observées de pla.ntes~PHE- (on passe alors de 25% à -_ 
37,5%, ce qui est encore inférieur à la plupart des.fréquences observées). Si la sélection agit au 
niveau des gamètes mâles et femelles de façon identique, la fréquence de l’allèle 0. Zongistaminata 
doit passer de 25% théoriquement à 9% pour atteindre une proportion de 7/16 de plantes PHE- en 
G2. Cette réduction apparaît très élevée et plus importante que celle rencontrée pour tous les 
marqueurs enzymatiques. 

Enfin, si on suppose une contre sélection agissant sur les allèles PHE+, quelle que soit leur 
origine, les taux de sélection deviennent réalistes, mais demeurent élevés (la fréquence de I’allèle r * 
dominant passe de 50% à 34%). 

L’hypothèse d’un déterminisme monogenique peut donc être envisagée, sous reserve de 
l’intervention de facteurs sélectifs du même type que ceux rencontrés pour les marqueurs 
enzymatiques. 

Toutefois, en G3, si les distorsions de ségrégation s’atténuent au niveau des marqueurs 
électrophorétiques, on observe toujours des ségrégations correspondant à une situation digénique 
pour la tiaction au phénol. Par la suite, l’organisation de la variabibté des groupes PHE+ et PHE- 
sera discutee suivant chacune de ces deux hypothèses. . 
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1 LOPA IRAP IRAS 1 DENS 1 COPA I 

P?IE + (rl=339) 24m61 s20 ltt55 ;24 go* 1692 Y34 lS12 0472 0 SO2 
PI-E - (n=219) 25,59 4,59 12,79 3,58 31,Ol 16:29 2:40 I&l 0;504 0:113 

s2(+)/s2(-) I 1,2831 0,8191 1,079) 12541 0,815[ 

ANOVA . CM CM CM CM CM 
EAM 124,l *** 10,48 NS 755.4 ** 3 4 *** 0,014 NS 
PI-E 143 * 219,2 *** 1584 * 0,855 NS 0,125 ** 
FAM x PHE 1143 *** 247 *** 1907 *** 
késiduelle 

Il.17 *** 0,349 *** 
22,33 11,6 269,5 1.11 0,012 

pL4u-r (EPI ISP4 INGR 1 
m 

PHE + (n=339) 7:12 1591 113 13:75 2:83 14.98 3:49 6i.3 
PI-E - (n=219) 81.03 15,41 110,l 13.07 20,96 12,83 60,77 120.4 

s2(+)/s2(-) I 1,0661 1.1061 1,363* [ 

ANOVA CM CM CM 
F-AM 500,9 * ..8,54 * 383,2 NS 
PI-E 3578 +** 22978 * 1031 * 
FAW x PIE 10562 *** 138.8 *** 845.3 *** 
Rhidbelle 245,2 3,54 199,6 , 

TABLEAU 39 : moyennes et écart-types en G2, (SSD) des groupes’ définis par la réaction 
au phénol; analyses de variantes sur les facteurs famille et phénol; 
rapport des varianceh intra;grou’pes 
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1.2. comnaraison des arounes définis sur la base de la réaction au nhénol en G2 

Le TABLEAU 39 présente, suivant la réaction au phénol, les moyennes des variables 
quantitatives, et les résultats de l’analyse de variante réalisée sur les facteurs FAMILLE (8 ddl, la 
famille H7 n’étant pas prise en compte) et REACTION AU PHENOL (1 ddl), en G2. Des 
différences significatives de moyenne suivant la reaction au phénol sont mises en évidence pour la 
plupart des variables morphologiques (exceptée pour la densité paniculaire). On observe également 
une interaction entre les deux facteurs, significative pour tous les caractères, traduisant des 
différences de comportement suivant les familles. 

Au niveau des caractères qualitatifs, les distributions sont différentes pour l’aristation et le 
format du drapeau (FIGURE 37) : on observe une inversion des distributions pour l’aristation et la 
largeur des feuilles paniculaires suivant la réaction au phénol. 

Les plantes PHE- présentent, en moyenne, des panicules plus longues, plus ramifiées et plus 
compactes. Elles sont plus hautes, elles ont des drapeaux longs et larges et elles sont plus précoces 
que les plantes PHE+, mais elles présentent un tallage moins abondant. Cette association de 
caractères traduit d’une part une vigueur plus importante chez ces plantes (au niveau des 
caractéristiques de croissance), mais aussi un retour vers le phénotype japonica parental plus 
marque. La faible proportion de plantes axistées traduit l’importance de la perte en allèles sauvages; 
plus prononcée que chez les individus PHE+. 

Si certains de ces caractères sont corrélés entre eux (notamment au niveau de la structure 
paniculaire et de la hauteur), un certain nombre sont indépendants (voir chapitre II). Il semble donc 
exister un système assurant la cohésion des différents gènes responsables de ces caractères, qui, 
bien que répartis dans tout le génome, fonctionnent comme s’ils étaient liés à la réaction au phénol, 
et favorisent le retour vers le phénotype japonica . Il est par ailleurs intéressant de remarquer que la 
densité paniculaire, pour laquelle on n’observe pas de différence suivant la réaction au phénol, 
intervient habituellement dans la discrimination des types vari&aux. 

Cette cohésion se retrouve au niveau de la pigmentation : si les distributions de la 
pigmentation (COLO) ne différent pas pour la population totale, on observe suivant les variétés 
parentales des comportements différents : dans les familles dont le parent japonica n’était pas 
anthocyané, les plantes PHE- apparaissent moins pigment&, au contraire des familles dont le 
parent prdsentait au moins un marqueur de pigmentation. 
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Si la réaction au phénol est gouvernée par un gène dominant, le phénotype PUE- sera obtenu 
uniquement à partir-du génotype homozygote récessif, tandis que le phénotype PHE+ se 
rencontrera dans les structures homozygotes ou hétérozygotes, correspondant à des 
environnements génétiques plus divers; on s’attend alors à une variante plus faible du groupe 
PHE-. En revanche, si deux gènes sont impliqués, chaque phénotype peut faire intervenir chacun 
des alléles (voir A.2.2), et les groupes PHE- et PHE+, porteurs d’une diversité génétique voisine, 
devraient avoir des variantes intra-groupe homogènes. Les différences morphologiques, mises en 
évidence au niveau des moyennes de chaque groupe, ne s’accompagnent pas d’une réduction de 
variabilité : la comparaison des variantes ne montre une différence qu’au niveau de la production de 
panicules (TABLEAU 39), celle-ci provenant de la liaison entre la moyenne de ce caractère et sa 
variante. 

Enfin, ces différences morphologiques s’accompagnent d’une amélioration de la fertilité chez 
les plantes PHE-, que ce soit au niveau de la fertilité pollinique ou de la production de graines 
(FIGURE 37). 

La FIGURE 38 représente le plan (1,3) d’une Analyse Factorielle des Correspondances 
réalisée sur 39 individus G2 de la famille 8, B partir de caractères morphologiques et de la fertilité. 
Bien que la réaction au phénol n’intervienne pas dans la définition des axes, on observe une 

* séparation nette entre les plantes PHE+ et PHE- au niveau de l’axe 3. 

1.3. analvses discriminantes au sein de chaaue famille 

Nous avons vu qu’une interaction significative entre les facteurs FAMILLE et PHENOL était 
mise en évidence en G2. Les Analyses Factorielles Discriminantes realisées sur la base de ce 
caractère, pour chaque famille, confirment ce résultat. Le TABLEAU 40 montre le classement, 
pour chaque famille, des six premières variables discriminantes. 

La première variable discriminante conduit à des taux elevés d’individus correctement classés 
(de 60 à plus de 70%), mais le caractère défini à ce titre varie suivant les familles (seule la largeur 
de la feuille paniculaire intervient deux fois). Chacune des variables intervient au moins une fois 
dans la discrimination. On observe cependant une faible participation des caractéristiques 
paniculaires, celles-ci prenant par ailleurs des sens variables suivant les familles (les fortes valeurs 
caractérisant tantôt les PHE-, tantôt les PHE+) tandis que la hauteur, ,le tallage, la production de 
graines, l’aristation et la largeur du drapeau interviennent de nombreuses fois, toujours dans le 
même sens. Ces variables, se retrouvent, avec la prkocité, au niveau de l’analyse sur la population 
totale, qui permet de classer correctement 68% des individus. 

Les mêmes associations discrimin ant les deux groupes se retrouvent en Bulk. 
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TABLEAU 40 : classement des 6 premières variables discriminant les groupes définis, par 
la réaction au phénol, pour chaque fimille Pt pour l’ensemble de la population Gt 
le signe ” - ” indique que les plus faibles valeurs de la variable correspondent au groupe ITWE-1 

I PAS VAR Bien&&s PI-k-1 (n=70) [PI-E+] (n=92) I 

t 1 H40 64,6 13.61 (4.10) 11,39 (2.97) 
2 COPA 65,l 0,491 (0,098) 0,455 (0,085) 
3 NGR 64.6 222.8 (221.1) 146,l (127.1) 
4 LAFP 64.6 ‘1,675 (0,336) 1,537 (0,300) 
5 ’ ARIS 66.1 0,67 1 (0,675) 1,ooO (0,809) 
6 RAP 69,3 11,59 (2,32) 10,76 (2,40) 

TABLEAU 41 : A.F.D. pas à pas sur les groupes définis par la réaction au phénol, 
pour l’ensemble des descendances G3 en ségrégation (B, C, G, N, R, SI 

$1 
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Les plantes PUE- des 6 descendances G3 ségregeant pour la reaction au phénol montrent une 
croissance plus rapideet plus intense : la hauteur à 40 jours (H40) intervient dans la discrimination 
des groupes (TABLEAU 41), mais on observe aussi des valeurs plus élevées pour la valeur de la 
hauteur à 60 jours et à maturité et pour la longueur et la largeur du drapeau; leurs panicules 
apparaissent plus compactes et plus ramifiées, moins aristées et plus fertiles (au niveau de la 
production de graines, de la fertilité pollinique et de la fertilité femelle, mesurée en autofécondation 
et en fécondation libre). 

Ces analyses ont permis de mettre en évidence un certain nombre de caractères discriminant 
les groupes PHE+ et PUE-. Cependant, certains de ces caractères interviennent dans la distinction 
sauvage-cultivé (cas, par exemple, de l’aristation et de la pigmentation), tandis que d’autres sont 
plus spécifiques de la distinction indicu -japonica (largeur du drapeau, Mage,...). Afin de juger 
plus précisément l’importance des recombinaisons intergénomiques, il semble donc important 
d’individualiser ces deux axes de discrimination. 

2. Jugement des recombinaisons de caractères morphologiques 

2.1. les associations de caractères en G2 

En G2, les associations de caractères sont étudiées sur un échantillon de 294 plantes (90 
PHE- et 204 PI%E+). La formule correspondant à la distinction indica- japonicu (Llm2) est établie 
à partir de la date d’épiaison, du tallage, de la largeur du drapeau et de celle des grains, tandis que 
la distinction sauvage-cultivé (SCm2) fait intervenir la compacid paniculaire, l’aristation, la 
pigmentation et la note de pérennid du second nœud. 

Les deux formules IJm2 et SCm2, faisant intervenir des variables indépendantes entre elles, 
apparaissent globalement indépendantes (r = 0,OS). On observe cependant une différence de 
répartition des individus sur les axes indica - japonica (IIm2) et sauvage-cultivé (S&I~), suivant 
leur réaction au phénol; cette différence, mise en évidence au niveau des moyennes de chaque 
groupe (TABLEAU 42) se retrouve au niveau de la projection des individus sur le plan déterminé 
par les 2 variables (FIGURES 39a et 39b). Au sein du groupe PHE-, les plantes situées du coté 
“japonica” sur l’axe IJm2 sont plutôt situées dans les valeurs positives de l’axe SCm2. Cette 
association cultivé-japonica ne se retrouve pas chez les plantes PHE+. 

Cette observation concorde avec les resultats des analyses caractère par caractère. Par 
ailleurs, le groupe PHE- présente une plus faible variante pour la variable SCm2. 
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; échantillon total echantillon PHE - échantillon PI-E + 
(n=252) (n=92) (n=l60) 

m S min max m S m S 

’ lJm2 0 0,52 -1,279 1,379 0,165 0,47 -0,096 032 

: scm2 0 0,56 -1,06 039 0,157 0,482 -0,089 0,585 

TABLEAU 42 : valeurs moyennes, écart-types et extrêmes des formules 
discriminantes en G2 pour la population totale et suivant 
la réaction au phénol 
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FIGURE 39 : projection des individus G2 sur le plan défini 
par les variables IJm2 et SCm2 
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Par la suite les deux formules sont transformées en variables qualitatives comprenant 8 
classes d’amplitude égales (en regroupant les individus extrêmes). La distribution de la variable 
Um2 pour les plantes PHE+ présente alors une allure bimodale, les deux classes de valeurs , 
proches de 0 étant en défaut par rapport aux valeurs extrêmes (FIGURE 40). 

Ce défaut de types intermédiaires traduit l’existence d’associations préférentielles de 
caractères, malgré l’indépendance en G2 des variables qui définissent la formule, et peut être 
interprété comme une limitation des recombinaisons. 

On n’observe pas de relation entre la valeur de IJrn2 ou de SCm2 et la fertilité (exprimée par 
le nombre de graines produites par plante et par la fertilité pollinique). 

2.2. les associations dé caractères en G3 

En G3, les associations de caractères sont étudiées sur les 20 descendances (540 individus) à 
partir des formules : 

- IJm3 définie par le tallage, la précocité et la largeur des feuilles; 
- SCm3 définie par la compacité paniculaire, le nombre d’insertion d’épillets et le 
regroupement de la floraison, exprimé par le rapport des panicules émises en 2 semaines sur 
le nombre de panicules émises en 4 semaines (PP24); 

- SCq3, défini comme une somme de caractéristiques sauvages (égrenage, aristation, 
exertion des stigmates, pigmentation, ouverture et port des panicules). 

Pour ces trois variables, les valeurs positives correspondent aux types juponica ou cultivé. 
Les moyennes et les va.Ieurs extrêmes sont prhentées dans le TABLEAU 43. La distribution 

de IJrn3, plus étendue qu’en G2 montre un excès de. plantes aux valeurs négatives élevées et, 
corrklativemefit un défaut de types %.&a ” intermédiaires (FIGURE 41). 

. La distribution de SCq3 ne couvre pas l’étendue théorique de variation (de 0 à 12) et présente un 
excès de type cultivé. 

On observe une relation entre les valeurs moyennes des descendances pour LJm3 et SCq3 
(FIGURE 42). Au niveau individuel, ces deux variables sont faiblement corrélées (r=O,25). SCm3 
est indépendante de ces deux formules. 

La fertilité des individus apparaît liée aux formules, les valeurs positives étant associées à une 
prtiuction de graines plus élevée (FIGURE 43) : les coefficients’ de corrélation avec IJm3, SCm3 
et SCq3 sont respectivement 0,21,0,36 et 0,16. Au niveau de la fertilité pollini&e, on observe les 
plus faibles valeurs pour les classes intermédiaires de IJm3, tandis que pour la formule SCq3, la 
fertilitb pollinique suit la progression de la production de graines. 
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eff 40 1 

FIGURE 40 : distribution de IJm2 parmi les plantes PHE+ 

tkhntillon totaJ G3 (n=540) 

51 

TABLEAU 43 : valeurs moyennes, êcart-types et extrêmes 
des formules discriminantes pour la population totale G3 
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FIGURE 41 : distributions des formules discriminantes en G3 
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Au niveau des valeurs moyennes des lignees, outre une descendance très fertile dont le score 
Um3 est négatif, on observe des fertilites polliniques plus élevées dans les scores positifs. Cette 
association ne se retrouve pas au niveau de la formule SCm3. 

Il apparaît donc,, à cette génération une liaison entre le type de plantes et la fertilité, les 
plantes, ou les lignées, les plus ‘yuponica ” étant en moyenne plus fertiles. De même, la perte des 
caractères sauvages semble liée à la restauration de la fertilité. 

Par ailleurs, la tendance à la bimodalité des distributions de IJm en G2 et G3 traduit un défaut 
de certaines structures morphologiques, qui peuvent provenir de l’action de facteurs limitant les 
recombinaisons intergénomiques. 
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D - -Concordance entre les approches basées sur le _ 
polymorphisme -enzymatique et morphologique 

1. Influence des génotypes enzymatiques sur les caractères 
morphologiques et la fertilité 

Des différences de moyenne pour des caractères morphologiques, suivant le génotype 
enzymatique des plantes, peuvent être interprétées comme des liaisons entre les gènes codant pour 
les isozymes et des marqueurs impliqués dans les caractères quantitatifs (QTL : “Quantitative Traits 
Loti”, au sens de TANKSLEY et al., 1982). De telles liaisons ont bté recherchées en Gl et en G2, 
au niveau des isozymes dans un premier temps, puis au niveau des associations multialléliques. 

1.1. résultats de l’analvse en Gl 

En Gl, les 84 individus analysés sont regroupés suivant leurs génotypes enzymatiques. Les 
comparaisons des moyennes pour les caractères morphologiques mettent en évidence quelques 
différences. 

Le locus EST-B apparaît impliqué dans plusieurs caractères paniculaires : longueur et nombre 
de ramifications. Il est intéressant de remarquer que les valeurs les plus élevées de ces variables 
correspondent au génotype possédant l’allèle 0. Zongistaminata (TABLEAU 44). Ce génotype 
correspond également à une production de panicules plus faible. 

On observe également des liaisons peu significatives entre le génotype au locus SDH-A et le 
Mage, entre PGI-A et la précocité. L’effet du genotype au locus LAP-E sur la production de 
graines est intéressant et doit être rapproché des pertes importantes observées à ce locus en G2. 

Enfin, le locus EST-E apparaît fortement lié à un des gènes responsables de la pigmentation, 
les plantes portant l’allèle EST-E0 étant toutes anthocyanées, sauf une. Cette liaison peut 
s’interpréter par la proximité du locus C (groupe de linkage 1, chez 0. sativa, FIGURE 36), 
producteur de chromogène, dont l’action doit être complétée par celle d’un activateur qui 
transforme le chromogène en pigment anthocyané (IXKAHASIII, 1982). 

:  .1 
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EST-B LOPA RAP RAS SP4 
génot. eff. m t m t m t m t 

BlB5 34 29,84 +** 11,29 *** 29,63 * 36 ** 
BIB1 50 25.3 9,3 1 25.42 51 

EOEl 39 1 38 *** 
E2El 45 20 25 

TABLEAU 44 : différences morphologiques mises en évidence entre les génotypes 
enzymatiques à la génération Cl 

moyennes de chaque génotype (m) 
niveau de signification (test t pour les caractkes quantitatifs, X2 pour les qualitatifs) 

m 
SP4 ARIS 

m F 0 1 2 x2, 

24.3 16,3 11.4 11.2 28.9 1198 56 36 67 .8;79 
27.1 *** 12.9 *** 22 *** 37 52 46 ** 
28.6 14,l 15,4 

105,4 53 16 13 17 18 21. 
0.45 4.08 110,9 12.3 61 43 Il.31 37 15 17 35 47,7 

109.1 *** 32 33 ** 39 6 10 10 *** 
120,3 32 24 37 0 6 13 

TABLEAU 45 : diffkences morphologiques mises en évidence entre les génotypes 
enzymatiques B la génération G2 
moyennes de chaque génotype (m) 
niveau de signification (F pour les caractères quantitatifs, X2 pour les qualitatifs) 
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1.2. relation entre les isozvmes et les caractères momholoaiaues en G2 

Les résultats des tests de liaison, au niveau familial et au niveau de l’ensemble de la 
population G2, sont présentés en ANNEXE XVIIa. Les effectifs des classes intervenant dans les 
analyses de variante sur la population totale étant déséquilibrés, les différences faiblement 
significatives ne seront pas prises en compte. 

Sur l’ensemble des individus, on observe des différences de comportement morphologique 
suivant les génotypes aux trois loti enzymatiques EST-B, EST-E et CAT-A. 

Le locus EST-B apparaît.lié à un QTL de la longueur des panicules et du nombre de 
ramifications primaires. Comme en Gl, les valeurs les plus élevées de ces variables sont induites 
par la présence de l’électromorphe sauvage (TABLEAU 45). Ce génotype correspond également à 
une production plus faible de panicules. 

Le génotype au locus EST-E semble impliqué au niveau de la compacité paniculaire, de la 
précocité et de la longueur des feuilles paniculaires : les génotypes faisant intervenir l’allèle EST-E2 
correspondent aux plantes les plus compactes, tandis que le génotype EST-ElE2 s’oppose au 
génotype EST-EOEO pour la précocité et la longueur du drapeau (TABLEAU 45). 

Le locus CAT-A apparaît impliqué dans les différentes variables paniculaires, notamment le 
nombre de ramifications secondaires, le genotype CAT-AlAl correspondant aux.valeurs les plus 
faibles (TABLEAU 45). Pour les loti CAT-A et EST-B, les génotypes hétérozygotes présentent 
des valeurs intermédiaires entre les deux structures homozygotes. 

Les loti impliqués dans les caractères quantitatifs peuvent avoir des effets variables (positifs 
ou négatifs) et ne s’exprimer que dans certains contextes génétiques. Des différences n’apparaîtront 
significatives au niveau de la population que lorsque les effets seront équivalents pour la majorité 
des familles. Ainsi, certaines liaisons sont confiiées pour de nombreuses familles : c’est le cas 
notamment des liaisons concernant le locus EST-B et la structure paniculaire. 

Les liaisons hautement significatives sur la population mais non significatives au niveau 
familial traduisent plus la limite de la méthode de détection au niveau familial qu’une absence r6elle 
de liaison, et peuvent être dues à l’accumulation de differences non significatives pour chaque 
famille. Enfin, certaines liaisons n’apparaissent que pour une ou deux familles : ce phénomène peut 
provenir de structures alléliques particulières g ces familles dont l’action est camouflée dans la 
population totale. 
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TABLEAU 46 : différences morphologiques mises en évidence entre les groupes d’éfinis 
sur la base des associations multialléliques en Cl et C2 
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En ce qui concerne les caractères qualitatifs, la relation entre EST-B et l’aristation est 
singuliere dans la mesure où le génotype EST-BlBl montre une proportion de plantes fortement 
aristées plus importante que les genotypes prkentant Mectromorphe sauvage. 

Le locus EST-E apparaît de nouveau lié à la pigmentation pour 6 des 9 familles étudiées. 

1.3. relation entre les isozvmes et la fertilité en 62 

Les génotypes enzymatiques ont peu d’influente sur la fertilité en G2. Pour la production de 
graines, on note certains effets typiquement familiaux, mais au niveau global, les moyennes ne 
different pas. Pour la fertilité pollinique, seule une liaison faiblement significative avec EST-E est 
mise en évidence. Contrairement à ce que l’on était tenté de penser en comparant les distorsions en 
SSD et en Bulk, il semble que l’on ne puisse attribuer les pertes de certains allèles à des différences 
de fertilité suivant les génotypes. 

2. Relation entre les associations multialléliques et les différentes variables 

Les résultats des tests de liaison entre les valeurs des formules IJe et SCe (après 
regroupement des classes extrêmes), les caractères morphologiques et la fertilité en Gl et G2 sont 
récapitulés en ANNEXE XVIIb. 

1 

2.1. influence de SCel sur les caractères mornholoaiaues en Gl 

En Gl, on observe des différences de longueur des panicules suivant la valeur de SCe, les 
scores élevés en électromorphes sauvages correspondant aux panicules les plus longues 
(TABLEAU 46). Ce nkultat provient de l’influence du locus EST-B, car le test sur SCe2 (qui ne 
fait @as intervenir ce locus) ne met en évidence aucune différence. 

2.2. influence des formules IJe et SCe sur les caractères mornholoniaues en G2 

L’axe IJel (faisant intervenir les loti CAT-A, EST-E et PGI-A) apparaît lié à la longueur 
paniculaire, au nombre de ramifications primaires et à la précocité, les types les plus “juponica ” 
paraissant plus précoces et ,ayant des panicules plus longues et plus ramifiées (TABLEAU 46). On 
retrouve ici l’influence du génotype au locus EST-E sur la prtkocité, les autres liaisons provenant 
de l’action cumulée des différents QTL liés aux marqueurs enzymatiques. Il est intéressant de noter 
que les plantes aux scores correspondant aux structures enzymatiques “japonica” montrent 
également des structures phénotypiques ‘)bponica “. Pour la formule IJe2 (où PGI-A est remplacée 
par SDH-A), on ne retrouve de différence significative qu’au niveau de la précocité. 
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a : relation entre SC9 b : relation ente IJe2 c : relation entre SCe2 
et la fertilité (NGR) en Gl et la fertilité (FPOL) en G2 et la fertilité (FPOL) en G2 
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FIGURE 44 : relations entre les associations multialléliques et la fertilité 

. . . . . .,: 



2.3. relation entre les formules IJe et SCe et la fertilité 

La FIGURE 44 présente Ies relations entre les scores des associations multialléliques et la 
fertilité moyenne de chaque classe. En Gl, l’analyse de variance ne met pas en évidence de 
différence; on observe cependant chez les plantes présentant le moins d’électromorphes sauvages 
une fertilité en graines améliorée (FIGURE 44a). 

En G2, on observe également une tendance à ce qu’une plus faible fertilité pollinique soit 
associée aux combinaisons “indica” et “sauvage”. Cette relation ne se retrouve pour la production 
de graines qu’au niveau de la formule IJe2. Les combinaisons de plusieurs loti enzymatiques 
révèIent donc, comme les combinaisons de caractères morphologiques, des associations qui 
n’étaient pas détectées au niveau des marqueurs individuels. 

3. Concordance entre les formules discriminantes 
enzymatiques et morphologiques 

La cohérence des formules discriminantes basées sur le polymorphisme électrophorétique et 
morphologique est étudiée sur un échantillon de 103 plantes G2. 

Sur l’ensemble de la population, il n’apparaît pas de relation nette entre IJe2 et IJm2, ni entre . 
SCe2 et SCm2. Cependant, des r&.rltats différents sont observés suivant la rkaction au phénol des 
plantes. Les plantes PHE- présentent une concordance des valeurs extrêmes des indices IJe2 et 
IJm2, mais la relation n’est pas régulière ( FIGURE 45). Par ailleurs, une liaison apparaît entre les 
scores liés B la discrimination électrophor&ique indica- japonica (IJe2) et la formule SCm2. 

On n’observe pas chez les plantes PHE+ d’association entre IJe2 et les deux formules basées 
sur les associations de caractères morphologiques. En revanche, le score en électromorphes 0. 
Zongistumipzra (SCe2) apparaît lié aux structures morphologiques IJm2, chez ces plantes et non 
chez les plantes PHE-; les scores élevés en allèles sauvages apparaissent associés aux types 
“indica”. 

Si la confrontation des approches enzymatiques et morphologiques ne montre pas une 
concordance nette, elle révèle néanmoins certaines relations entre les différents indices, opposant 
toujours les associations indica-sauvage aux associations japonica-cultivé. 
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CONCLUSION r 

L’étude des recombinaisons entre les trois génomes confrontés ici nécessite le suivi de 
marqueurs fiables et ‘discriminants. Si les marqueurs isozymiques ont des structures alléliques 
permettant une bonne distinction (le marquage des trois génomes est assuré pour deux loti, trois 
autres permettant la séparation sauvage-cultivé), la réaction au phénol, avec un déterminisme 
simple, est également caractéristique de la séparation des types indica et japonica. La 
méconnaissance des parents d’UL16.6 nous a conduits a étudier des témoins issus de la même 
prospection afin dévaluer les caractères morphologiques discriminant les types parentaux. Une 
étude bibliographique a permis de complèter la liste’de ces marqueurs, et de n’en conserver qu’un 
petit nombre, fortement discriminants et indépendants les uns des autres. L’étude de combinaisons 
de marqueurs, électrophorétiques ou morphologiques, renseigne sur les associations préférentielles 
et, par conséquent sur les recombinaisons. La valeur diagnostique des variables retenues et des 
formules discriminantes sera envisagée dans la discussion. 

Le jugement des recombinaisons entre génomes d’espèces différentes est généralement réalisé 
sur des générations avancées. SAN0 et al. (1980), par exemple, ont étudié les limitations à la 
recombinaison chez des hybrides entre 0. glaberrima et 0. sativa en comparant des plantes back 
cross Fl et F6. Nos résultats sont donc préliminaires et nombre d’entre eux nécessitent d’être 
approfondis en poursuivant l’étude sur plusieurs générations’ Certains phénomènes apparaissent 
toutefois nettement dès la G2 ou la G3. 

L’évolution spontanée vers un phénotype cultivé, observee en G2, se retrouve au niveau de 
l’évolution des marqueurs enzymatiques (a priori neutres). Le suivi des fréquences alléliques de 9 
marqueurs enzymatiques (localisés sur 7 groupes de linkage distincts) montre une perte en 
éIectromorphes sauvages qui, peu significative en Gl, s’accentue en G2 pour quatre marqueurs. 
Ces distorsions concernent toutes les familles et apparaissent indépendantes d’un locus à l’autre. A 
partir de la G3, ces distorsions ne sont plus systématiques que pour le locus LAP-E. 

Des distorsions, en faveur du génotype cultivé ont fréquemment été observées dans des back 
cross interspécifiques (STEPHENS, 1949; GRANT, 1967; RICK, 1969; TANKSLEY et al., 
1980, 1982). GHESQUIERE (1988) a cependant observé un excès d’allèles du génome récurrent 
quel qu’il soit : les back cross Obake x 0. longistaminata présentent un excès d’all&lés sauvages. 
Les causes probables de ces distorsions et leur conséquences seront approfondies dans la’ 1 
discussion genérale. On observe egalement une perte importante de l’allèle dominant~de la réaction 
au phénol (responsable du phénotype des variétés inaka et de l’espèce sauvage). 
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Si la fertilité n’apparaît pas liée aux génotypes enzymatiques lorsque les marqueurs sont 
étudiés individuellement, les formules discrim.ina.ntes, définies par le score en allèles sauvages à 
plusieurs loti, montrent une meilleure fertilité, en Gl et en G2, associée au type cultivé. D’autre 
part, les formules discriminant les structures sauvage et cultivé, basées sur des associations de 
caractères morphologiques, ne sont liées à la fertilite qu’en G3, les types les plus cultivés étant 
également les plus fertiles. 

En G2, on ne met pas en évidence de distorsions au niveau des fréquences alléliques entre les 
gènes indica et japonica. Les descendances en autofécondation G3 fournissent l’occasion d’étudier 
certaines combinaisons indica x jkonica : les distorsions n’apparaissent pas systématiques et il est 
possible d’obtenir des combinaisons alléliques, sur plusieurs loti, rarement observées chez les 
variétés cultivées. 

Ces résultats, favorables à une bonne recombinaison entre les deux sous-espèces d’0. sativa, 
contrtiement aux observations faites sur des descendances directes Mica x japonica (PJXAM, 
1?84;.PHAM er al., en préparation) militent en faveur du rôle du génome d’0. Zongistaminata 
comme pivot entre ces deux types. Les observations morphologiques viennent toutefois atténuer ce 
réésukat. 

En effet, dès la G2, une association est mise en évidence entre la réaction au phénol des 
individus et différents caractères morphologiques, les plantes à réaction négative présentant un 
retour plus marqué vers le type japonica. Cette liaison se retrouve nettement au niveau des 
associations de caractères. Par ailleurs, les plantes les plus ‘yaponica” en G3 (avec des feuilles 
paniculaires larges, un tallage faible mais précoce) présentent une fertilité améliorée. On observe 
également en G2, une liaison entre les scores en aMes ancestrauxjaponica et la fertilité. 

La confrontation des formules discrimin antes sauvage-cultivé et indica - japonica montre par 
ailleurs une association entre types cultivé et japonica (ou sauvage et indica ). Cette cohésion 
apparente entre la reaction au phénol et, d’une part différents caractères morphologiques 
ind5pendants, d’autre part la fertilité, traduit l’existence de restrictions de recombinaison qui, 
partiellement masquées en G2, apparaisent plus nettement en G3. Ces résultats laissent présager 
une divergence des types morphologiques dans les générations ultkieures. 

L’origine de ces restrictions de recombinaison, ainsi que leurs cons6quences pour l’utilisation 
des formes introgressées en création variétale, sera abordée dans la discussion générale, en 
s’attachant à déterminer le rôle du génome d’0. Zongistaminata comme pivot entre les formes 
Mica. et japonica. 
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Le suivi d’une population à large base génétique, introgresde par 0. Zongistaminata, a 
permis de mettre en évidence l’importance de la diversité morphologique et de l’allopollinisation au 
sein des deux premiers essais. L’objectif de réaliser des opérations de brassage naturel a donc bien 
été atteint. On a tenté, dans la troisieme partie, de juger l’impact de ces intercroisements sur les 
recombinaisons intergénomiques. Un grand nombre des résultats présentés demeurent cependant 
prélim.inaires et nécessitent, pour leur confirmation, la poursuite d’expériences précises. 

Après avoir discuté le problème méthodologique du marquage des génomes et du suivi des 
recombinaisons dans des croisements complexes, nous aborderons dans la discussion trois thèmes, 
en présentant pour chacun les études qu’il paraît important de mener : 

- le principe d’un génome pivot destiné à améliorer les recombinaisons inter-subspécifiques sera 
discuté, en cherchant à mettre en évidence l’influence des différents paramètres responsables du 
brassage sur les recombinaisons. Le rôle antagoniste de la stérilité, qui favorise les 
intercroisements, mais est une source importante de distorsions sera souligné. L’étude des barrières 
reproductives des formes introgressées apparaît importante et sera envisagée; 

- l’exploitation en création variétale des formes introgressées développées dans cette expérience 
dépendra d’une part de l’importance des recombinaisons entre les génomes sauvage et cultivé, 
d’autre part des possibilités de s’affranchir des.perturbations induites par ce type d’hybridation, et 
enfii des possibilités de restaurer un phénotype cultivé; 

- enfin plusieurs méthodes de sélection seront envisagées afin d’exploiter ce matériel en vue de la 
création de variétés de riz pluvial. Les avantages et les limites des différentes méthodes seront 
discutées. 
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A - Le marquage des génomes et le suivi des recombinaisons 

La population que nous avons créée, avec une structure génomique complexe (sa diversité 
initiale provenant non seulement des trois génomes, mais aussi des dix variétés parentales japonica) 
ne permet pas un marquage simple des génomes. Les deux types de marqueurs utilisés dans cette 
étude, caractères morphologiques et isozymiques, possèdent des valeurs diagnostiques différentes. 

Les caractères morpho-physiologiques qualitatifs, à déterminisme oligogénique, ont été 
largement utilisés pour étudier les différents facteurs limitant les recombinaisons et analyser le 
determinisme de la sterilité chez les hybrides inter-subspécifiques (OKA, 1953, 1957a; 
NAKAGAHRA, 1972). On peut rappeler l’importance de la réaction des glumelles au phénol dans 
la distinction indicu - japonica. Ces marqueurs sont cependant peu nombreux, et la majorité des 
caractères simples, tels que les marqueurs de pigmentation ou d’aristation, sont sous la dépendance 
de.plusieurs gènes. 

Les caractères quantitatifs, à déterminisme génétique complexe, marquent une part plus 
importante du génome, mais sont fortement influencés par le milieu. L’influence des facteurs - 
environnementaux limite l’information apportée par ces caractères : l’étude de l’évolution des 
corrélations, à travers des coefficients de concordance, a été envisagée dans différentes études des 
recombinaisons intergénomiques chez le riz (dans des croisements 0. sutivu x 0. gluberrimu par 
SAN0 et al., 1980 et dans des combinaisons indica x japonica, par OKA, 1983). Cependant, les 
simulations de KEHASHI (1977) montrent que ce critère est fortement soumis aux conditions du 
milieu, et possède une faible valeur de jugement des recombinaisons. 

Les isozymes permettent un marquage direct du génome, par des loti aux fonctions 
identiques. Avec neuf marqueurs, disperses sur sept chromosomes, on ne peut toutefois prétendre 
“couvrir” la totalité du génome : selon TANKSLEY (1983), il faudrait au moins un marqueur tous 
les 20 CM, soit environ 80 loti pour couvrir l’ensemble du génome du riz de façon satisfaisante. 
Un tel résultat ne’peut être obtenu par électrophorèse unidimensionnelle où, au maximum, une 
quarantaine de loti peuvent être révélés. Le marquage plus complet du génome demande donc 
d’autres techniques, telles que l’électrophorèse bidimensionnelle, qui permet une approche du 
comportement des gènes de r6gulation (DAMERVAL et al., 1987), ou l’analyse des longueurs des 
fragments de restriction de I’ADN (RFLP). Chez le riz, on dispose déjà de plus d’une.centaine de, 
marqueurs révélés par RFLP (Mc COUCH et al., 1988). Cette technique, plus coûteuse que 
l’électrophorèse unidimensionnelle, permet un marquage global du génome et donne accès *à un 
nombre de sites mutationnels élevé (BURR et al., 1983; TANKSLEY et al., 1989). . . 
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L’étude des recombinaisons intergénomiques repose sur le suivi de marqueurs permettant la 
distinction des différents génomes. La définition de formules discriminantes, telles que les valeurs 
extrêmes correspondent aux formes parentales, basées sur des caractères morphologiques ou 
électrophorétiques posent différents problèmes. 

L’ignorance des géniteurs dVL16.6 impose le choix a priori des caractères discriminants. 
Par ailleurs, les conditions de culture strictement aquatiques d’0. Zongistaminata, ainsi que sa forte 
plasticité, ne permettent pas de comparer, dans les mêmes conditions, les deux espèces impliquées 
dans l’hybridation. Nous nous basons donc sur des résultats recueillis dans différentes conditions. 

Il apparaît enfin difficile, pour certains caractères discriminants, de séparer l’apport du 
génome de l’espèce sauvage de celui du type indica chez. les hybrides : la réaction positive au 
phénol est commune aux deux génomes, mais également, pour de nombreux caractères, les formes 
indica apparaissent plus proches d’0. longistaminata que les formes japonica tropicales, qui, 
elles, sont bien individualisées : ainsi, on distingue les variétés indica et japonica par l’importance 
du tallage ou la précocité, mais 0. Zongistaminata est, comme les formes indica, très photosensible 
et sa pérennité, introgressée chez 0. sativa, peut être en partie responsable du tallage élevé des 
hybrides. De même, les variétés Mica sont plus égrenantes que les variétés japonica. Les taux 
d’égrenage n’atteignent cependant pas chez ces variétés ceux rencontres chez l’espèce sauvage. On 
peut donc surtout définir les sp&ficit& des formes japonica par rapport aux deux autres génomes, 
les différences entre ceux-ci étant moins marquées, pour certains des caractères étudiés dans cette 
expérience. La liaison entre les formules IJm et SCm s’explique donc en partie par cette plus forte 
proximité des types indica et 0. Zongistaminata. En l’absence de meilleurs marqueurs, ces 
formules restent cependant valables. 

Afin de distinguer les différents génomes ainsi que la part de la diversité dont ils sont 
responsables, les descendances de différents croisements devraient être comparées : la comparaison 
de. descendants du croisement indica x japonica à ceux du croisement trois voies ((0. 
longistaminata x indica ) x japonica ) apporterait peu d’informations en raison des fortes 
perturbations induites par 0. Zongistaminata. La comparaison de descendants du croisement trois 
voies aux descendants ((0. longistaminata x indica ) x indka ) ou ((0. longistaminata x japonica ) 
x japonica ) serait plus appropriée pour individualiser l’apport réel de chaque génome. 

Les marqueurs électrophorétiques permettent, pour certains d’entre eux, une meilleure 
distinction des génomes, et notamment de la distinction, sauvage-cultivé, assurée pour cinq loti. 
L’étude des associations alleliques discriminant les formules ancestrales indica et japonica 
renseigne également sur les limitations à la recombinaison. Certaines associations pouvant provenir 
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de combinaisons génomiques mixtes, les formules doivent être interprétées par rapport aux 
combinaisons ancestrales et non par rapport aux génotypes parentaux. 

La recherche d’une cohérence entre les approches enzymatique et morphologique conduit 
fréquemment à des résultats contradictoires (voir DAMERVAL et de VIENNE, 1985, pour 
synthèse). Le rôle adaptatif de segments chromosomiques marqués par des loti isozymiques a pu 
être mis en évidence chez le riz par MORISHIMA (1985), à partir de l’étude de descendants de 
croisements entre 0. saziva et 0. perennis, reconduits en Bulk de la,~F2 à la F7. Le suivi des 
fréquences ahéliques a r&vélé, par exemple, une liaison entre le locus Pox- 1 et différents caractères 
(hauteur, précocité et longueur des anthères), impliqués dans la discrimination annuel - pérenne. 

La confrontation des données enzymatiques et morphologiques, en G2, a également fait 
apparaître certaines liaisons, notamment entre le locus EST-B et la longueur des panicules, ou entre 
EST-E et la précocité. Il serait intéressant d’approfondir ces résultats, obtenus sur un matériel 
complexe, en ségrégation. Pour cela, la fixation de lignées isogéniques, hétérozygotes au locus 
considéré: est nécessaire. Une fois le niveau de fixation jugé suffisant, la liaison peut être de 
nouveau testée, entre des plantes différant uniquement par le segment chromosomique portant ce 
locus (en F6 environ 10% du segment chromosomique initial est retenu, d’après MORISHIMA, 
1985). 

La détermination des Q.T.L. permet d’augmenter l’efficacité de la sélection (TANKSLEY et 
al., 1982). L’étude de back cross interspécifiques, correspondant à des situations de deséquilibre 
de linkage maximal, facilitent la mise én évidence de ce type de liaison : on peut citer l’expérience 
de TANKSLEY et al. (198 1) qui révèle, dans un back cross entre la tomate cultivée Lycopersicon 
esculentum et Solanum pennellii une liaison entre la proportion d’allèles du parent récurrent et la 
ressemblance à ce même parent. CHU et OKA (1970b) ont observé également, dans un essaim 
dbybrides entre 0. sariva et 0. perennis une relation entre le score basé sur neuf caractères 
morphologiques et celui baié sur les génotypes à trois loti isozymiques. 

L’absence de liaison nette entre les formules discriminantes basées sur les deux types de 
marqueurs (IJe et IJm, ou SCe et SCm), en G2, peut traduire une absence réelle de liaison, mais 
peut aussi provenir du faible nombre de marqueurs intervenant dans chaque formule, de 
l’hétérogénéité des structures génomiques testées ou de l’action des différentes perturbations 
observees durant le cycle des plantes. 

La poursuite de cette analyse à partir de lignées G3, et sur du matériel reconduit en 
autofécondation, permettrait un meilleur contrôle des conditions d’expérience, et serait intéressante 
pour étudier la signification biologique des différences de structures ahéliques entre les génomes. 
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B - Comment le brassage naturel influence-t-il les 
recombinaisons entre génomes indica et japonica ? 

L’autofécondation réduit à chaque génération de moitié la part de génome hétérozygote. Dans 
ces conditions, les recombinaisons efficaces entre deux génomes sont limitées aux toutes premières 
générations consécutives au croisement. L’existence, chez 0. sativa , de différents systèmes 
génétiques contre sélectionnant certaines associations recombinées, vient réduire encore la 
probabilité des recombinaisons efficaces. C’est pour cette raison que nous avons choisi d’utiliser 
les caractères d’allogamie d’0. Zongistaminata pour favoriser au maximum les intercroisements 
entre plantes. On a effectivement mis en évidence l’importance de l’allogamie, notamment en G 1. 
Il est cependant apparu que ce taux dépendait de la fertilité des plantes, l’autofertilité se restaurant 
parallèlement à la fertilité des plantes. Si les plantes les plus stériles sont les plus intercroisées, la 
stérilité risque d’être la source de distorsions de ségrégation, et par conséquent de limiter les 
recombinaisons. Nous avons donc tenté d’analyser les causes et les conséquences de la stérilité sur 
les recombinaisons, pour déterminer l’apport du génome d’0. Zongistaminata comme pivot entre 
les types imiica et japonica. 

1. Les paramètres du brassage génétique 

1.1. les naram~tres bioloeiaues influencant le brassage 

Nous avons montre l’influence de la longueur des stigmates, en liaison avec leur exertion, 
sur le. taux d’intercroisement. Cette relation est également retrouvée chez 0. sativa : chez cette 
espèce le taux d’allopollinisation naturel varie de 0,l à 4% (CHANDRARATNA, 1964), mais est 
accru chez les lignées mâles stériles où il atteint de 19 à 32%. XU et SHEN (1988) et PARMAR et 
al. (1979) ont montre que ce taux dépendait essentiellement de ia proportion de stigmates exertés. Il 
serait intéressant d’étudier si la longueur des stigmates est associée à l’accroissement de leur durée 
de réceptivité, ou s’il ne s’agit que d’un phénomène dû à leur meilleure exertion. 

Chez l’autre espèce allogame du groupe Sativa, 0. rufipogon, l’allogamie est partielle (t varie 
de 50 à 60% dans les populations naturelles les plus allogames), ie taux d’exertion des stigmates 
est élevé (90%), mais les stigmates sont plus courts que chez 0. Zongistaminata (OKA et 
MORISHIMA, 1967; BARBIER,1987). L’utilisation de cette espèce comme pivot entre les sous 
espèces d’0. sativa est également envisageable mais on obtiendrait un taux d’intercroisement 
moins important, notamment du fait de la faible stérilite des hybrides entre O.sativa et O.rufipogon. 



Nous avons mis en évidence la possibilité de développer un système de brassage naturel, 
dans une population largement stérile. Il ne peut toutefois être poursuivi dans une optique de 
restauration de la fertilité, et l’introgression du caractère longs stigmates d’O. Zongistuminatu chez 
0. sativa ne semble se justifier que parallèlement à l’utilisation d’un système de stérilité mâle, 
comme l’a envisagé TAILLEBOIS (1983). 

1.2. les oriaines nrobables de la stérilité 

L’hybridation avec 0. Zongistaminatu est à l’origine de nombreuses perturbations, dont la 
plus importante est la stérilité. La fertilité des hybrides au cours des deux premiers essais est très 
faible, mais on observe une grande diversité de comportements suivant les plantes. Il semble 
improbable que seuls les mécanismes génétiques responsables de la stérilité des hybrides indica x 
japonica interviennent pour rendre compte de ce phénomène. L’origine de cette stérilité demeure 
inconnue et il nous est uniquement pennis de faire quelques hypothèses et de proposer différentes 
expériences qui permettraient de déterminer l’influence de chaque paramètre. 

On peut supposer que la stérilité provient de certaines combinaisons alleliques, du même type 
que celles responsables de la stérilité dans les, croisements indica x japonica, ou’ bien 
d’incohérences dans le fonctionnement génétique, dues B la confrontation d’associations alléliques 
très différentes. Dans ce dernier cas, l’élimination des combinaisons non viables explique la 
restauration progressive de la fertilité. 

On ne dispose pas de preuve de différences chromosomiques suffkntes pour expliquer la 
stérilité. CHU et OKA (1970b) et BOUHARM ONT (1982) ont considéré que les défauts observés 
à la méiose ne permettaient pas d’expliquer les taux de stérilité des hybrides interspécifiques. On ne 
peut toutefois rejeter l’hypothèse de l’existence d’inversions ou de translocations impliquant des 
segments chromosomiques trop courts pour empêcher la formation de bivalents, mais pouvant 
provoquer la létalité des cellules haploides (mécanisme “d’hybridité structurale cryptique”, défini 
par STEBBINS, 1950). L’analyse du génome du riz, par les méthodes de la biologie moléculaire, 
permettra de révéler l’existence de tels phénomènes que la cytologie classique ne peut mettre en 
évidence. Mc COUCHer al. (1988), en étudiant le polymorphisme des longueurs des fragments de 
restriction de 1’ADN du riz, sur des F2 d’un croisement indica x juponica, ont signalé l’existence 
de différences entre les génomes des deux sous-espèces, notamment d’alléles nuls chez le parent 
juponica et de différences de localisation de certains marqueurs identiques, révélant des traces de 
transposition. L’impact de ces différences sur la fertilitk des hybrides reste à déterminer. Toutefois, 
il serait intéressant d’étudier par cette méthode la divergence du génome d’0. Zongistaminata par 
rapport à celui d’0. sativa. 
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Cette technique est également requise pour confirmer l’existence des phénomènes de 
transposition induits par l’hybridation interspécifique, suggérée par GHESQUIERE (1988). Si de 
telles transpositions ont lieu, elles peuvent expliquer la stérilité des hybrides Fl et des plantes 
Obake (équivalentes à des hybrides Fl), et, si les segments chromosomiques modifiés ne sont pas 
totalement éliminés, les remaniements peuvent entraîner la stérilité dans les générations suivantes. 
On pourra dans ce cas fixer des allèles modifiés, qui ne seront à l’origine de la stérilité qu’en 
hybridation avec une structure non modifiée. Il semble donc que la stérilité observée dans les 
premières générations, due principalement à l’introgression de génes d’0. Zongistaminata, 
corresponde à une série de phénomènes complexes. 

Il sera alors important d’estimer la compatibilité en croisement des formes introgressées, dont 
la fertilité est restaurée, obtenues au cours du troisième essai. En effet, si des remaniements ont pu 
être fixés à l’état homozygote, on obtiendra des plantes stériles en croisement avec les deux 
sous-espèces d’0. sativa. Il doit être également possible de retrouver des génotypes parentaux 
compatibles avec une seule des sous-espèces. Enfin, si 0. longistaminata possède, au niveau des 
gènes responsables de la stérilité des croisements inter-subspécifiques, une structure allélique 
semblable à celle des variétés à large compatibilité hybride, on pourra trouver des génotypes ponts, 
fertiles en croisement avec les deux sous-espèces. Ce type de génotype s’avèrerait très intéressant, 
étant donnée la rareté avec laquelle ils sont rencontres chez 0. sativa (IKEHASHI et ARAKI, 
1987). . 

La même recherche de compatibilité s’avèrerait intéressante avec l’espèce africaine’de riz 
cultivé 0. glaberrima. En effet, cette espèce est séparée d’0. Zongistaminata par la même barrière 
reproductive qu’0. sativa, et elle est séparée d’0. sativa par un système génétique provoquant la 
stérihté des hybrides, par interaction sporo-gamétophytique. On ne connait pas la structure allélique 
de ces gènes chez 0. Zongistar@nata : le test de plantes fertiles issues de G3, en croisement avec 
O.gZaberrima nous renseignerait sur l’existence éventuelle de formes compatibles, qui pourraient 
également jouer le rôle de ponts interspécifiques, ou uniquement être utilisées à la base d’un 
programme d’hybridation multiple. 
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2. Les recombinaisons entre génomes indica et japonica 

2.1. les distorsions de ségrégation 

Le suivi de populations d’hybrides indica x japonica, reconduites sans sélection, a révélé une 
augmentation de la fréquence des plantes présentant des combinaisons parentales de gènes 
indépendants (OKA, 1953), cette tendance étant plus ou moins associée à la stérilité (OKA, 
1957a). Ce phénomène a par la suite éte observé par de nombreux auteurs (NAKAGAHR4 e% al., 
1972,1974; CLEMENT et POISSON, 1982) pour des marqueurs morphologiques ou isozymiques 
(PA1 et al., 1975; SECOND et MORISHIMA, 1981; GLASZMANN, 1982; PHAM et al, en 
préparation). Différentes interprétations ont été proposées pour expliquer ces phénomènes: 
IKEHASHI et ARAKI (1987), dans une revue des résultats concernant les variétés à large 
compatibilité hybride, discutent les modèles précédemment proposés et mentionnent l’action de 
plusieurs gènes, dont l’action varie, en liaison ou non avec la fertilité. 

Quel que soit le phénomène responsable de la stérilité, celle-ci provoquera la perte des allèles 
liés aux gènes ou aux secteurs chromosomiques qui la déterminent. Ainsi, l’élimination de secteurs 
chromosomiques remaniés a provoqué une perte en allèle 0. Zongistaminuta, tandis que l’existence 
de disfonctionnements alléliques conduit-plutôt à éliminer les gamètes recombinés et devrait se 
traduire par un excès de formes parentales. La suppression des facteurs provoquant la stérilité doit 
mener, parallèlement à la restauration de la fertilité, à une réduction des pertes des marqueurs qui 
leur sont liés, du,fait des recombinaisons entre gènes de stérilité et marqueurs 

On peut se demander quelles sont les conséquences de cette stérilité sur les différents 
mécanismes provoquant des distorsions de ségrégation dans les croisements indica x japonica ? r -. 

Les pertes alléliques, dans les croisements indica x japonica, concernent généralement les 
allèles’ d’origine japonica ; ce phénomène,. habituellement révélé sur des marqueurs morphologiques 
(notamment par IKEHASHI et ARAKI, 1987) a été également rencontré au niveau des 
ségrégations des fragments de restriction de I’ADN (Mc COUCH et al., 1988). Nous n’avons pas 
observé de perte significative d’allèle 0. sativa, au cours des deux premières générations. L’essai 
G3 permet d’étudier des descendances variées : peu de distorsions ont été mises en évidence, et on 
n’observe pas de comportement favorisant systématiquement l’une des formes alléliques. Malgré 
d’éventuelles p.ertes en alleles japonica dans les combinaisons indica -]aponica, on a pu, par le jeu 
du.brassage, bénéficier chn excès d’allèles japonica du fait des pertes en allèles 0. Zongistaminata 
dans les combinaisons 0. Zongistaminata - japonica. Dans ce cas, le brassage aura permis de 
.reporter les pertes alléliques d’une ou deux générations, et l’absence de distorsion serait due à un 
phénomène de compensation en première génération. 
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Les deux premières générations ont fourni l’occasion, grâce aux intercroisements, de 
différentes recombinaisons, et devraient conduire à l’obtention de génotypes nouveaux pour les 
genes responsables de la stérilité et des distorsions intiïca - japonica. Ces phénomènes pourront être 
étudiés précisément à partir de descendances en autofécondation de plantes G3, ségrégeant encore 
pour différents marqueurs, et notamment pour la réaction au phénol. Les pertes importantes de 
lkllèle PHE+ et l’association entre réaction au phénol négative et amélioration de la fertilité 
concordent avec les observations de IKEHASHI et AIUNI (1987), qui montrent une liaison entre 
les pertes en allèle PHE et la fertilité pollinique des plantes, une meilleure fertilité étant associée à 
l’allèle PHE-. Ils en déduisent une liaison entre le locus PHE et un gène responsable de la stérilité. 
Le même type de liaison (entre les loti PHE et ga.6) a été rapporté par SATO et al. (1987). 

2.2. les associations de caractères mornholotiaues indénendants 

Les associations de caractères morphologiques indépendants, observées à partir de la G2, et 
qui associent une réaction au phénol négative des plantes à un phénotype globale.ment plus japonica 
(avec des feuilles paniculaires plus larges, un tallage plus faible, mais plus précoce et des plantes 
plus hautes) et plus cultivé (moins aristé, moins pérenne et moins pigmenté) traduisent l’existence 
d’un système assurant. la cohésion entre gènes indépendants, et par là même, de restrictions à la ” 
recombinaison. La diversité du groupe de plantes PHE- laisse toutefois la possibilité de rechercher, 
parmi ces plantes, des phénotypes recombinants. Par ailleurs, ces associations, dans une optique 
de création de variétés de riz pluvial, peuvent accélérer la restauration d’un phénotype cultivé 
intéressant. 

Les liaisons, mises en évidence en G2, entre le génotype au locus EST-E et la précocité, ou 
entre CAT-A et le tallage, méritent d’être approfondies, puisque les deux loti sont impliqués dans 
la distinction indica - japonica, tout comme les deux caractères morphologiques; ces liaisons 
semblent donc traduire l’existence de différences adaptatives des segments chromosomiques. Chez 
0. sariva, la distinction des deux sous-espèces, révélée par différentes combinaisons de caractères 
morphologiques (MORISHIMA et OKA, 1981), a été également mise en évidence au niveau du 
polymorphisme électrophorétique (SECOND, 1982). Toutefois, il n’existe pas de preuves 
concernant la signification adaptative des différences de structure isozymiques (ENDO et 
MORISHIMA, 1983). L’origine des différences de structure allélique des deux groupes est donc 
recherchée, soit au niveau d’une double domestication (SECOND, 1982), soit au niveau de liaisons 
aux systèmes génétiques impliqués dans l’isolement entre les deux sous-espèces. 

La poursuite de l’étude des recombinaisons entre caractères indica et japonica sur des 
descendances dont la fertilité est restaurée permettra d’évaluer plus précisément ces phénomènes. 
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C - Est-il possible et intéressant d’exploiter la 
diversité induite par hybridation interspécifique ? 

1. Apport d’0. .longistaminata pour la création variétale 

Le recours, en amélioration des plantes, a l’hybridation interspécifique, est généralement 
envisagé en vue d’introduire des caractères à déterminisme génétique simple, inconnus chez 
Ifespèce cultivée. Ce type de manipulation a notamment en5 réalisé avec succès pour l’obtention de 
ré’sistances à des maladies, à des insectes ou d’autres parasites, pour l’acquisition d’adaptations 
sp&ifiques ou l’induction de stérilité mâle cytoplasmique (HARLAN, 1976; pour synthèse). Chez 
Ie riz,.on peut citer l’introduction de la résistance au “grassy stunt virus”, à partir d’0. rufipogon , 
ou de stérilité mâle cytoplasmique induite par l’hybridation entre cette même espèce et 0. sativa 
(-QIANG et QI., 1983). Ces introgressions sont généralement réalisées par rétrocroisements 
successifs sur l’espèce cultivée, afin d’éliminer rapidement la part du génome sauvage jugée 
iniméressante. 

Bien que rarement envisagée; l’hybridation interspécifique s’est également révéjléé efficace 
pour l’amélioration de caractères quantitatifs. Chez Avena, F’RJZY (1983) a montré que ce type de 
croisement pouvait apporter-des améliorations pour des caractères peu prévisibles tels que le 
rendement. On peut également citer le cas d’amélioration quantitative par hybridation 
interspécifique chez le coton ou la tomate (HARLAN, 1976; HERMSEN, 1984). 

- 

Dans le cas du riz, les avis sont partagés : selon FREY (1983), “le pool du riz cultivé est 
suffisamment diversifié pour ne pas avoir 2 chercher de diversité parmi les espèces sauvages”. 
Pourtant, dès 1978, FUJIMAKI a remarqué qu’une réduction de la diversité génétique se faisait 
sentir parmi les cultivars améliores de riz. Par ailleurs, un programme d’hybridation interspécifique 
a été initié à l’Institut International de Recherche sur le Riz, afin d’estimer l’intérêt de l’espèce 
sauvage 0. rufipogon en croisement avec 0. sativa, du point de vue de caractères quantitatifs 
(KI-IUSH et al., 1988). 

Jusqu’à présent, l’utilisation d’0. Zongistuminata n’a été recherchée qu’en vue de 
l’introduction de quelques caractères oligogéniques : introgression du caractère longs stigmates 
(TAILLEBOIS, 1983) ou de gènes spécifiques de résistance à des maladies (KHUSH ef til., 1988, ” j 
pour la résistance au flétrissement bactérien). ., 



Nous avons mis en évidence l’importante variabilité phénotypique induite dès la première 
génération dans une structure génétique de type back cross interspécifique. Bien qu’une partie de 
cette diversité soit inexploitable en création variétale, son étendue est beaucoup plus élevée que celle 
observée dans les croisements intraspécifïques, où la majorité des hybrides F2 se situe entre les 
deux parents (PHAM, 1984; CLEMENT et POISSON, 1984a). 

Par ailleurs, un certain nombre de transgressions peu prévisibles ont été observées. On peut, 
par exemple, citer l’apparition d’un troisième niveau de ramifications des panicules, chez certains 
individus G2, ou. les transgressions observées chez les descendances G3, pour les structures 
paniculaires et les caractères de développement précoce (dont nous verrons les avantages pour la 
riZculture pluviale). Ces caractères ne proviennent pas forcément uniquement de la structure 
alIélique de l’espèce sauvage et leur origine est probablement à rechercher au niveau de 
recombinaisons complexes. 

L’étude de descendances précises, suivies en autofécondation, envisagée au chapitre 
précédent pour l’analyse des recombinaisons entre caractères Mica et japonica permettra également 
de déterminer la part de variabilité fixable, de celle due aux interactions alléliques. On peut par 
exemple se demander si la vigueur végétative élevée observée en Gl ne provient pas, pour une part 
importante, d’effets d’hétérosis ? L’influence du cytoplasme 0. longistaminata sui ces 
descendances devrait aussi être prise en compte. 

L’intérêt d’0. Zongistaminata réside par ailleurs dans quelques-unes de ses spécificités 
(allogamie .et pérennité) qui, si elles ne sont pas un objectif en soi, ont facilite la realisation 
d’opérations naturelles d’intercroisement, dont les conséquences ont été doubles : 

- reconduire la population, sans r6duire de façon drastique la variabiliti, malgré la forte 
stérilité des premières générations; 

- permettre la confrontation simultanée de différents génomes (non seulement des génomes 
des deux espèces, mais aussi des structures génétiques des dix variétés japonica parentales), 
et, par conséquent, favoriser les recombinaisons intergénomiques. 

De telles confrontations ont cependant le défaut d’être non contrôlées, et de rendre 
l’interprétation des observations beaucoup plus délicate qu’à l’issue d’hybridations contrôlées entre 
un nombre limité de géniteurs. 

L’utilisation d’0. longistaminata a été envisagée en vue de la creation d’un pool diversifié de 
plantes, sans objectif de sélection précoce, mais avec l’idée d’exploiter ce’ mat&iel pour la creation 
variétale après avoir favorisé le brassage entre les familles. L’obtention de génotypes introgressés 
attractifs dépend de la qualité des recombinaisons entre les génomes des deux espèces confrontées, 
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mais leur exploitation nécessite de s’affranchir des perturbations observées dans les premières 
générations (au niveau du développement végétatif ou de la stérilité des plantes) et d’éliminer 
rapidement Ies caractères défavorables hérités d’0. Zongistuminata. 

2. Les recombinaisons entre génomes sauvage et cultivé 

La perte d’allèles d’0. longistaminata va limiter les recombinaisons intergénomiques. Les 
distorsions sont peu significatives au niveau de la production gamétique de la plante Obake (jugée 
en Gl), où elles concernent surtout le locus LAP-E. En G2, elles sont plus généralisées (elles 
touchent 5 des 9 marqueurs étudiés), mais s’atténuent dès la troisième génération. Ces distorsions, 
indépendantes d’un locus à l’autre, vont réduire la probabilité de l’évènement “crossing over entre 
genomes différents”, mais on n’observe pas d’association préférentielle de marqueurs qui traduirait 
l’élimination des combinaisons recombinées. Par ailleurs, on observe, pour certains marqueurs, 
une inversion du sens des distorsions en G3. Cette évolution est liée à la réduction de l’importance 
des facteurs sélectifs observés au cours des générations précédentes. 

Il serait important de poursuivre l’étude de l’évolution de la population (laissée en 
fécondation libre) au niveau d’une troisième génération, reconduite en SSD à partir de la G2, afin 
d’étudier la liaison entre la réduction des pertes alléliques, l’évolution des structures phénotypiques 
et la restauration de la fertilité. Cette étude permettrait également d’estimer le devenir du taux 
d’intercroisement. 

Des distorsions de ségrégation ont fréquemment été observées dans des descendances de 
back cross interspécifiques. En général, des causes multiples sont évoquées pour expliquer ce 
phénomène, en liaison ou non avec la stéritite des plantes. Chez %a tomate, RICK (1963), puis 
VALLEJOS et TANKSLEY (1983) ont considéré les pertes alléliques comme la conséquence de 
pIusieurs facteurs sélectifs agissant aux niveaux gamétique et sporophytique. Dans notre cas, on ne 
peut déterminer à quel stade du développement et quel phénomène intervient de façon 
prépondérante, puisque la détermination des fréquences a.INiques est r&lisee sur des plantes en fin 
decycle. Les distorsions proviennent probablement de l’action des facteurs selectifs observés, qui, 
s’ikont deseffets minimes, mais variant dans le même sens, s’additionneront pour provoquer les 
pertes observées. La dérive aléatoire due aux effectifs limités va accentuer ce phénomène. 

La stérilité des plantes est probablement l’une des principales sources de déviation. En effet, 
nous avons vu que seul un petit nombre de plantes participait à la pollinisation : si la létalité des 
gamètes est liée au génotype enzymatique, d’importantes distorsions peuvent avoir lieu. Suivant 
que la sélection agit sur les gamètes mâles et femelles simultanément, ou sur les gamètes mâles 
uniquement, les distorsions apparaîtront dès la Gl, ou seulement en G2. 



GRANT (1967), pour illustrer sa théorie du “Morphology - Viability linkage” cite de 
nombreux cas de distorsions observées à la suite d’hybridations interspécifiques (chez Mimulus, 
PotentiZZa, Gilia ), dont il recherche l’origine dans l’existence de liaisons entre gènes définissant les 
types morphologiques parentaux et des gènes responsables de la viabilité des plantes. Il explique 
alors la cohésion des caractères parentaux par une élimination des gamètes ou des plantes 
recombinés. Cette situation est analogue au modèle des gènes dupliqués, proposé par OK4 (1953), 
pour expliquer la stérilité et les distorsions observées à l’issue de croisements indica x japonica. 
Ce modèle est difficilement applicable à notre étude, les pertes alléliques apparaissant totalement 
indépendantes d’un locus à l’autre. 

Parmi les autres facteurs source de déviation des fréquences alléliques, on peut citer : 

- L’élimination de génotypes au niveau sporophytique, du fait des faibles taux de germination, de la 
faiblesse, ou de plantes trop tardives qui ne participent pas à la génération suivante. La liaison entre 
le locus PGEA et la précocité illustre ce phénomène : les individus portant l’allèle PGI-A10 
(d’origine 0. Zongisraminata ) apparaissent en Gl plus tardifs que ceux portant l’allèle PGI-Al. Ce 
résultat peut être étendu à ce que OKA et CHANG (1959), puis OKA et MORISHIMA (197 1) ont 
défini sous le terme de “cultivation pressure”, pour expliquer l’évolution spontanée de descendants 
d’hybrides entre 0. sativa et 0. rufpogon vers un phénotype cultivé. Selon ces auteurs, le simple 
fait de cultiver (semer,’ repiquer et récolter) les hybrides constitue une pression de sélection 
suffisante pour expliquer cette evolution. 

-.L’existence d’interactions entre gamètes mâles et sporophytes femelles, provoquant la croissance 
dif%%entielle des tubes polliniques ou des différences de germination du pollen. Ce type de facteur 
sélectif anotamment été rencontré chez le mil (JOLY et SARR, 1985) où il assure la cohésion des 
caracteres de domestication. Etant donnée l’importance observée de la variabilité de la fertilité 
pollinique, il est évident que l’existence de tels phénomènes conduira rapidement à des distorsions 
alléliques, si les valeurs élevées de fertilité sont associées aux génotypes “cultivés”, ce qui a été mis 
en évidence au niveau des formules discriminantes SCe; 

- La liaison au géne Dl, responsable de la barrière reproductive. S’il est sous la forme Dl, il sera 
éliminé dès le premier back cross, entraînant simultanément les gènes qui lui sont liés, mais on ne 

.” pourra plus lui attribuer de pertes en G2. S’il est sous forme inactivée d*, comme le suggère 
. . . . ._ GH$QUIERE (1988), il ne sera pas éliminé, mais une fertilité pollinique plus faible sera associée 

à ce secteur chromosomique modifié, ce qui se traduira également par une plus faible fréquence des 
‘&lèles qui lui sont liés, ces distorsions pouvant se poursuivre en G2. Tout secteur modifié à la suite ‘_ 
de l’hybridation interspécifique se comportera de la même manière. . 
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Les pertes alléliques observées au niveau des fréquences isozymiques se retrouvent dans 
l’évohttion des caractères morphologiques et se traduisent par une évolution spontanée vers un 
phénotype plus cultivé. La restauration de certaines corrélations entre caractères morphologiques, 
observée en G2, provient également de restrictions de recombinaisons. Toutefois, cette évolution 
apparaît favorable au développement de matériel sélectionnable. 

3; Modalités d’exploitation de la diversité 

La barrière reproductive entre 0. longistaminata et 0. sativa est surmontable sans avoir 
recours à des technologies compliquées. Elle requiert cependant un long travail d’hybridation, pour 
un? taux de reussite faible. Les plantes Obake constituent, pour cette raison, des ponts 
interspécifiques naturels intéressants. Etant donnée la forte dépression en autofécondation des 
hy:brides Fl interspécifiques (et des plantes Obake), il est nécessaire d’exploiter les formes 
introgressives par back cross. Le dosage en génome sauvage qui en résulte est probablement plus 
favorable à l’exploitation en sélection des descendants. Il n’est cependant pas nécessaire de 
poursuivre les rétrocroisements si l’on souhaite maintenir une diversité élevée afin de pouvoir 
sélectionner dans les générations ultérieures. 

3.1. les uerturbations induites uar l’hvbridation~intersuécifique 

GHESQUIERE (1988) a suggéré que l’hybridation interspécifique, et particulièrement les 
croisements alternés, provoquait l’activation d’éléments mobiles. Dans ce cas, les secteurs 
chromosomiques touchés par les transpositions (notamment la zone portant le gène Dl de la 
barrière reproductive et celui du caractère rhizome) s’ils ne sont pas éliminés dès le premier back 
cross; risquent de provoquer des perturbations dans l’expression de caractères phénotypiques, et 
peuvent être responsables d’une certaine stérilité. 

0. Zongistaminatu est une espèce sauvage et allogame, en raison d’une autoincompatibilité 
stricte, et développe une forte pérennité. Elle peut donc supporter un fardeau génétique.élevé. 
Certaines caractéristiques, telles que les anomalies florales observées (ne modifiant pas la viabilité 
des plantes) ou la faiblesse des hybrides peuvent lui être attribuées. Un gène létal récessif 
provenant d’0. Zongistaminata, ne s’exprimera qu’en G2, et avec un taux dépendant du taux 
d’autofécondation. Ce résultat explique d’une part la proportion plus importante de plantes faibles 
apparues en G2, mais peut aussi intervenir pour expliquer l’absence d’amélioration de la fertilité 
dans I’essai Bulk, où les plantes proviennent d’autofecondation avec une frequence supérieure La 
celIes observées en SSD. Si les plantes issues d’autofécondation sont contre sélectionnées, 
I’existence de ce fardeau genétique aura pour autre conséquence de maximiser le taux 
d5ntercroisement. 
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Les deux espèces présentent des organisations génomiques similaires. Ce résultat est mis en 
évidence par la localisation des marqueurs enzymatiques, mais aussi par la relation entre la valeur 
des parents et la valeur moyenne des familles correspondantes : les perturbations vues 
précédemment, n’introduisent pas de biais dans l’héritabilité des caractères quantitatifs, où 
l’additivité demeure prépondérante. Cependant, même si l’organisation des génomes est identique, 
les phénomènes de régulation seront probablement différents, entre une espèce pérenne et allogame 
et, une autre autogame et annuelle. Ces différences de fonctionnement morphologique et 
reproductif, provoquant des modifications profondes de l’environnement génétique, peuvent 
expliquer certaines observations, faites dès le premier essai, telles que le port prostré des plantes 
(apparu dans les mêmes proportions en Gl et G2), les faibles taux de germination ou le taux de 
plantes faibles observé en Gl; elles peuvent également être à l’origine des modifications des 
correlations entre caractères, mises en évidence en G 1. 

Il est apparu possible de s’affranchir rapidement de ces perturbations: en G3, à la suite d’une 
simple sélection sur la fertilité, la germination était normale, seules quatre descendances 
présentaient une proportion élevée de plantes faibles, aucune plante n’avait un port prostré et une 
seule lignée a développe des anomalies florales. 

‘3.2. le svndrome de domestication 

L’utilisation d’une espèce voisine sauvage en sélection impose de restaurer rapidement ; 
- certaines caractéristiques spécifiques des espèces cultivées. Ces caractéristiques définissent le 

syndrome de domestication (HARLAN et al., 1973) , commun a toutes les céreales, dont les 
principaux caractères sont l’absence de caducité des grains, l’homogénéité de la germination, la 
synchronisation de la maturité et la grosseur des grains (PERNES, 1986). Suivant l’existence de 
liaisons entre ces caractères, il sera plus ou moins facile de s’en affranchir chez les hybrides 
inter-spécifiques. Si, chez les céréales allogames, ces caractères sont généralement organisés en 
quelques linkats (cas du mil ou du maïs, cités par PERNES, 1983; 1986), chez les espèces 
autogames, ils sont f%quemment gouvernés par un nombre de gènes plus important, répartis dans 
tout le génome (comme chez Setaria itdica, PERNES, 1986). 

En première génération, les plantes étaient fortement marquées par ces caractères : les plantes 
fertiles étaient toutes égrenantes, la floraison était étalee dans le temps et la germination hétérogène. 
D’autres caractères tels que l’aristation, le port ouvert des panicules ou la pigmentation, .s’ils :. 
n’interviennent pas directement dans la définition du syndrome de domestication, sont spécifiques 
de l’espèce sauvage, et leur élimination est nécessaire pour restaurer un phénotype exploitable en 
sélection. Les descendances en autofécondation G3 ont permis d’approcher l’hérédité de ces. 

.’ caracteres et de révéler le contrôle multigénique de différents marqueurs ( ARIS, EGRE, OUPA, 
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PPMA, PIG). Ces descendances ont également montre la possibilité d’obtenir des plantes fertiles et 
non égrenantes. Consécutivement à l’amélioration de la fertilité, la germination est apparue 
totalement restaurée, et la pérennité des plantes, dejjà atténuée en G2, a régressé en G3. Ces 
résultats peuvent être comparés à ceux de OKA et MORISHIMA (1982) qui mentionnent la 
possibilité de restaurer un phénotype cultivé à partir d’hybrides entre 0. sativa et 0. perennis. Nos 
resultats ne montrent pas de liaison significative entre les trois caractères égrenage, dormante et 
aristation, tandis que M0R1SHIM.A (1985) les trouve liés et observe une cohésion entre les 
caractères définissant les structures allogames-pérennes par opposition aux types 
autogames-annuels. Cette étude repose sur l’observation de générations avancées et il est possible 
qu’une telle association apparaisse si on poursuit l’étude des ségrégations, les pertes simultanées 
des différents caractères sauvages pouvant se traduire par l’apparition de liaisons entre ces 
caractères. 

Ces différentes observations nous conduisent à trois remarques : 
- les hybrides des deux premiers essais, fortement marqués par certaines caractéristiques 

sauvages, très stériles, et pmsentant un certain nombre de perturbations dans le développement, 
laissaient peu d’espoir quant à l’utilisation de ces plantes en création variétale. Ce n’est qu’en 
troisième génération, après sélection de plantes fertiles, qu’il est apparu possible de développer des 
types nouveaux, transgressifs et de s’affranchir des caractères défavorables induits par 
l’hybridation interspécifique. Les différents phénomènes sélectifs mis en évidence, s’ils limitent 
les recombinaisons; conduisent à une 6volution spontanée vers un type plus cultivé, et le brassage 
spontané évite une réduction rapide de la variabilité, tout en favorisant les échanges génétiques 
entre familles. Ces deux phénomènes ont facilité l’obtention d’un pool très diversifié de plantes 
introgressées qui, s’il n’est pas directement exploitable en sélection généalogique, constitue une 
population de départ intéressante pour la sélection. 
- @‘élimination des caractères sauvages, sous contrôle multigénique, sera plus lente que si ces 
caractères étaient organisés en linkat. Etant donné le peu de générations de recombinaisons, les 
chromosomes doivent être encore organisés en longs segments d’origines génomiques différentes. 
I$ poursuite directe en autofécondation de matériel sélectio& parmi les plantes G3 risque donc de 
conduire à fixer un grand nombre de gènes defavorables, liés à des gènes favorables. 
TAILLEBOIS et GUIMARAES (1987) citent les problèmes rencontres pour s’affranchir de 
certains caractères tels que l’égrenage, dans des descendances en autofécondation issues de second 
back cross d’hybrides entre 0. sativa et 0. Zongistaminata, sélectionnées pour le caractère longs 
stigmates uniquement. La poursuite du brassage semble donc préférable, afin d’améliorer les 
recombinaisons, et de pouvoir sélectionner des plantes avec un risque plus faible de fixation 
d’allèles défavorables. b 
- L’existence de nombreux gènes récessifs défavorables, liés au fardeau génétique de l’espèce 
sauvage, requiert toutefois le passage par autofécondation pour s’en affranchir rapidement. 
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D - Perspectives pour la création variétale 

Ces remarques nous conduisent à nous interroger sur les schémas optimaux d’utilisation du 
matériel développé au cours de cette expérience, en vue de la création variétale. 

1. Contraintes liées à la riziculture pluviale 

La riziculture pluviale, telle qu’elle est traditionnellement menée en Afrique de l’Ouest, sans 
aucune maîtrise de l’eau et avec des techniques très peu développées, est soumise à plusieurs 
contraintes, qui rendent compte des faibles rendements observés (VAN DAT, 1985; ANONYME, 
1983). La prise en compte de ces contraintes est n6cessaire à la définition des objectifs de sélection. 
En riziculture de plateau, la résistance à la sécheresse est l’un des principaux problèmes rencontrés. 
Elle est liée au développement racinaire des plantes et à l’adéquation du cycle des variétés et de celui 
des pluies. Une couverture rapide du sol réduisant le ruissellement et l’évaporation de l’eau d’une 
part, et facilitant la lutte contre les adventices d’autre part, est également recherchée dans un 
système où le désherbage est manuel. Les contraintes d’ordre biologique, la lutte contre les 
maladies et les ravageurs, interviennent également. En riziculture de bas fonds, les objectifs 
diffèrent; le sol étant submergé pendant une partie du cycle, les problèmes proviennent plus de la 
toxicité due au fer, de carences en cléments minéraux ou de problèmes phytopathologiques. Sans 
vouloir faire un inventaire exhaustif des contraintes liées à la riziculture pluviale, on voit la 
diversité que peuvent prendre les objectifs de sélection dans ce domaine, ces objectifs étant encore 
modifiés dans uu système de culture plus contrôlé, intégrant la mécanisation ou l’apport d’engrais. 

Dans un tel cadre, quels peuvent être les apports d’0. Zongistaminata ou de variétés indica 
d’0. sativa à la riziculture pluviale ?. 
Bien que ces deux formes soient très différentes, leurs apports concernent les mêmes domaines: 
- en améliorant la croissance ou le tallage au stade jeune, elles amélioreraient la compétitivité des 
plantes face aux adventices, ou permettrait, en accroissant le tallage, de réduire la densité de semis; 
- les variétés indica oni une structure racinaire complémentaire de celle des variétés japonica 

(AHMADI,1983; EKANAYAKE et al., 1985), et il est possible qu’0. Zongistaminata puisse 
.apporter une variabilité nouvelle pour ce caractère; 
- en ce qui concerne la r&istance aux maladies, des gènes de résistance nouveaux peuvent provenir 
des formes éloignées, comme le montrent les travaux de KHUSH et al. (1988) et de VALES 
(198% pour l’apport d’0. Zongistaminata. 
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2. Les méthodes de création variétale 

Les méthodes traditionnelles de sélection appliquées aux espèces autogames présentent 
certaines limites. En sélection généalogique, le choix précoce, réalisé sur du matériel fortement 
hétérozygote, s’avère inefficace pour les caractères faiblement héritables. Par ailleurs, en présence 
d’hétérosis, ce choix risque de favoriser les plantes les plus hétérozygotes, et d’aller à l’encontre 
des objectifs de fixation. C’est pour ces raisons que d’autres méthodes (Single Seed Descent ou 
Bulk. Method), reportant le moment du choix aux générations avancées, où le matériel est jugé 
suffisamment fixé, ont été proposées (BRIM, 1966; GOULDEN, 1939). Dans des croisements du 
type indica x jqonka, présentant des phénomènes de stérilité et de limitations des recombinaisons, 
la Bulk method, qui favorise les plantes les plus fertiles, risque de réduire d’avantage la proportion 
de plantes recombinées. 

Le matériel complexe développé ici, encore en ségrégation, fournirait l’occasion d’étudier 
l’influence des conditions de culture sur les distorsions de fréquence allélique. La poursuite en 
Bulk de descendances fertiles, choisies parmi la G3, pourrait être menée dans les conditions 
ext&mes, pluviale stricte et irriguée, et comparées un,e fois le niveau de fixation jugé suffisant. 
Cette comparaison, au niveau enzymatique etmorphologique, renseignerait sur l’influence sélective 
des conditions de culture. 

Nos résultats ont montré qu’en sélectionnant pkcocément sur la fertilité (par Bulk method), 
on n’améliorait pas celle-ci, mais qu’en favorisant les plantes les plus autofécondées, on devait 
&m.iner une part plus importante d’allèles défavorables. La Bulk method conduit egalement à une 
rkhtction de la variante par rapport à la SSD. La SSD et la Bulle method different par le coût en 
travail, les facteurs sélectifs qui interviennent et la structure génétique des populations reconduites. 
Les comparaisons de ces deux methodes tendent B favoriser la SSD, qu’il s’agisse de comparaisons 
expérimentales (BOERMA et COOPER, 1975; KNO’IT et KUMAR, 1975) ou simulées (CASALI 
et TIGHBLAAR, 1975 ). La SSD est d’ailleurs utilisée chez le riz, afin d’augmenter le nombre de 
générations d’autofécondation réalisées par an (KIKUSHI, 1978). 

Le principal défaut des méthodes classiques, r&lisant simultanément la sélection et la fixation 
par autofécondation, est de restreindre aux toutes premières générations les possibilités de 
recombinaisons efficaces. Ce phénomene conduit à. la fixation d’un grand nombre d’allèles 

.a, défavorables. Nous avons montré que, dans notre cas, ce problème est accentué par la composition 
du matériel de départ (l’intervention d’un génome sauvage et la confrontation de génomes indica et 
japonica se traduit par un très fort déséquilibre gamétique initial, et par la présence d’un nombre 
élevé d’allèles défavorables). La poursuite de la sélection en autofécondation à partir de plantes 
choisies dans la G3 risque donc de limiter le gain nklisable à partir de ce matériel. 
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Différentes méthodes ont été proposées pour pallier ces limites : 

- la méthode des rétrocroisements constitue un travail fastidieux, mais a pu être envisagée, en 
l’assokiant à un système de stérilité mâle (FUJIMAKI, 1978); 

- l’intercroisement de lignées sélectionnées s’est avé& efficace chez le blé (BALYAN et VERMA, 
1985) et chez Vigrh (DAHIYA et SINGH,1985). KHUSH (1978) suggère d’utiliser une méthode 
du type “diallele selective mating system”, proposée par JENSEN (1970), pour la sélection de 
résistances polygéniques. Cette méthode consiste à intercroiser plusieurs hybrides Fl, à 
sélectionner les plantes les plus résistantes, qui sont de nouveau intercroisées, pendant plusieurs 
cycles; 

- GALLAIS (1977, 1981) a généralisé ce type de schéma en proposant de séparer la création 
variétale de l’amélioration des populations, et a montré que l’alternance d’une phase 
d’intercroisements (qui favorise les recombinaisons) et d’autofécondations (qui facilite la sélection) 
conduisait à un progrés génétique à long terme important, sur plusieurs cycles de “sélection 
récurrente”. SILVELA et DIEZ-BARRA (1985) ont montré par simulation l’avantage de la 
sélection récurrente lorsque la population initiale est en déséquilibre de linkage négatif. Cette 
méthode est depuis longtemps appliquée à l’amélioration des espèces allogames, mais son 
application aux espèces autogames est plus récente et demeure rare : on peut cependant citer les cas 
d’améliorations obtenues par cette méthode chez le tabac (MATZINGER et al., 1977), chez le soja /... 
(BURTON et al., 1983; KENWORTHY et BRIM, 1979), l’orge (DELOGU et al., 1988) ou le 
sorgho (OBILANA, 1985; LOTHROP ef al., 1985). Ces, travaux différent par le nombre de 
générations d’autofécondation avant la sélection (une ou deux) et par l’utilisation de la stérilité mâle 
ou la réalisation manuelle des croisements. On peut également mentionner les possibilités d’utiliser 
l’haplodiploïdisation, afin de développer rapidement des lignées à l’issue du brassage (CH00 et 
KANNENBERG, 1978; GALLAIS, 1986) . Chez le riz, IKEHASHI et FUIIMAKI (1980) 
expliquent l’intérêt de cette méthode pour la création variétale, mais demeurent dans une optique 
théorique. A notre connaissance, seul TAILLEBOIS (1983) a envisagé de l’utiliser en vue de la 
cn?ation de variétt?s hybrides Fl. 

Ce type de schéma paraît particulièrement adapté au matériel développe dans cette expérience: 
en effet, un passage par autofécondation est nécessaire pour &n.iner les alleles défavorables liés au 
fardeau d’0. Zongistaminata, mais il semble encore nécessaire d’améliorer les recombinaisons, 
notamment afin de rompre les liaisons entre gènes défavorables et favorables. Nous avons vu que 

I 
le brassage naturel était limite par la restauration de la fertilitt5. Dans ce cas, les intercroisements 
devront être réalisés à la main. 



EVOLUTION DE LA DIVERSITE 

liaison : 

évolution de la population 
t=?, diversité, fertilité 

f 1 
descendances particuliéres: 

(recombinaisons I x J) 

4 test des barriéres reproductives 
Hybride x 0. sativa (1 et J) 

x 0. glaberrima 
x 0. lonqistaminata 

EVOLUTION DES RECOMBINAISONS 

\ 

ET CONSEQUENCES 

BULK (sélection naturelle) 
differents milieux 

CHOIX (inter et intra-lignée) 

sélection généalogique 

CREATION VARIETALE 
SELECTION RECURRENTE 

CONSEQUENCES POUR L’AMELIORATION DU RIZ 

FIGURE 46 : Principales perspectives d’utilisation du matériel introgresse 
développé au cours de cette étude: 

- en vue de l’analyse des bamères reproductives et du suivi des recombinaisons 
- en vue de la création vari&a.le. 
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CONCLUSION GENERALE 

Cette expérience a permis de développer un matériel original et diversifié, qu’il semble 
intéressant d’utiliser, dune part pour approfondir l’étude des recombinaisons intergénomiques et 
des mécanismes responsables de l’isolement entre les deux sous espèces d’0. sativa , d’autre part, 
en vue de la création variétale. Les différentes voies d’utilisation de ce matériel sont récapitulées à la 
FKWRE46. 

Nous avons montré que, malgré la forte barrière reproductive, l’hybridation entre 0. 
Zongistaminata et 0. sativa , sous forme de back cross interspécifiques, était possible et générait 
une importante diversité morphologique, fortement marquée par certaines caractéristiques de 
I’espèce sauvage ainsi que par une stérilité élevée. 

Cependant, cette stérilité, associée à de longs stigmates, favorise les intercroisements entre 
plantes et conduit à la confrontation naturelle de génomes différents, ce qui favorise les 
recombinaisons entre ces génomes et provoque l’accroissement de la variante totale en seconde 
génération. La perte spontanée d’allèles de l’esp&ce sauvage, liée à l’amélioration de la fertilité, 
provoque par ailleurs un retour vers un phenotype plus cultivé. 

La sélection, dans la population, des plantes les plus fertiles s’est également avérée efficace, 
et, bien qu’on observe certaines associations de caractères qui semblent indiquer des limitations de 
recombinaisons, la diversité maintenue dans le troisième essai apparaît exploitable dans un schéma 
de création variétale, et non limitée. Les lignées étudiées au cours de cet essai ont révélé les 
possibilités d’obtenir des transgressions par rapport aux variétés parentales pour plusieurs 
caractères quantitatifs, et il semble important de poursuivre le brassage à partir de ce matériel, afin 
d’affiner les recombinaisons. 
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A3XEX.E 1: Itfnérdrea culturaux des essais G1 et G2 

Itbtraire cuhral : ESSAI GI 

LB 1 
1/7 1/8 1/9 l/lO l/ll 1/12 

-mi- 1234567 8 9 10 11 12 

d&is D D D 
thirrlul . T T TT T TT T 
p&Z PPPP P P P P 
uïée’/enCrais E U U U+E 

1/6 1/7 1/8 1/9 l/lO 

iYkx&inm 1234567 8 9 10 11 12 

ciécis DDD 
thirYlu T T TTTTTT 
peltar PPPPPPPPPPP PPP 
urée /engrais E U IJ U 

~~ 
appon hydnque PAR ASPERSTO?i (mn. 25 mmhemame) 

l-R.4lTEhIE~-B PHbTOSAXTAIRES 
décis (D) 5gn 
peltar(P) 6’7 g,A et 025 l/m2 
thimul (T) 6.7 g.i, 

engrzis (E) 5 grn2 (NPK 10-18-18) 
urée CU) 5ghn2 



A’XNESE II : nomenclature des marqueurs enzymatiques 
et syctkmes de migration adoptés 

nomenclature nomenclamre proi)osée par 
JJtij& hlOl2IS~IA er GL.4SZ31.433 (1986,) 

leucins amino.peptidase LAP-E 
endopeptidase EP- ‘4 

catal ase CAT-A 
;: estérase EST-Ca 

estérase EST-B 
esrérase EST-E 

~phosphogkonate déshydrogénrse KiD- A 
phosphoglucose isomérase PGI-A 
shikimate déshvdroknase SDH-A 

Amp- 1 

Cal- 1 
Est-9 
Esr-5 
Est-2 
Pgd- 1 
Pgi- 1 
Sdh- 1 

concordance entre les nomenclatures des loti utilisées dans le texte 
(d’après SECOND et TROCSLOT, 1980) et celles proposées par 
MORISHI3fA et GLASZSl.43?i3 1986 

,matériel végétai SYSTJ31E A SI’STEJIE B I 

par5e non chlorophyllieme SDH PGD 
de-jeunes feuilles en croissance EST C4T 

LAP EST 

/ 
fkilles vertes développées 

gen3ïnations * SDH, EST, L-U’, EP PGD. C4T, EST, PG1 
*: les électrophorèses sont réalisées sur de jeunes germiinations pour 

kS~EiRKitiOn du taux d’intercroisement en G2 uniqwmen~ 

‘SYSïE>IE A tampon gel: Histidine HC1 k-31. NaCI 2,5rz!!l 
tanpan bac: Citrate de Sa G,41hI pH 6,0’ 

S’r’SïESlE B tampon gel: I-Listidine HC1 5mM. XaCl 2,5m31 
tampon bac: Clnrite de Sa 0.4133 pH 8,O 

systèmes de migration et organes préIevés 
pour l’analyse électrophorétique 
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différences e 

i? fi - .- i J,T 
16.6 6,7 
i h,4 ’ 5.9 
14..2 6, 
29:6 iO,l 
28.9 8,5 
i-.! -A 9.3 
89.8 17 
ii, 9 73 1!,6 
23.7 7.2 
8.1 0’54 

31.2 14.02 
27,3 15.10 
22.3 14.28 
?1,6 l4.25 
35,1 15,69 
37,1 19.56 
37.1 18.02 
49,l 26,07 
35,5 19,42 
3630 i6.94 

m 
23.5 
19.1 
22.: 
23:: 
97 A,. 0 
24.7 
31,7 
18,: 
22.8 

i4.31 
15.39 
11.05 
13.73 
14,30 
16.72 
15.02 
20,69 
11.67 
12.27 

AN!SE?% IV : distributions comparées du nombre de graines récoltées 
par plante a‘ant fleuri dans chaque famille. en Gl et GZ 

Gl (n=1119) 
pmïq 1 

G2 SSD (11~734) G2 Bulk (n=701) 
0 F. l-10 10-50 >50 1 l0.m. l-10 10-50 >TOI [0 F. l-10 10-50 >50 j 

16 t4 53 16 24 22 15 ;7 17 16 27 12 
35 52 29 5 22 18 25 17 ’ 9 20 28 8 
43 38 33 12 19 16 l? 21 16 26 27 14 
11 62 57 18 13 25 25 2:) 17 26 17 10 
29 66 32 20 40 15 17 Y-0 10 17 23 31 
47 69 23 8 20 14 31 23 15 35 18 12 
30 57 51 11 18 28 20 i6 21 22 20 17 
42 58 30 7 25 13 18 17 9 22 18 17 
29 67 41 11 15 i4 25 15 16 25 23 17 
17 # 68 18 19 27 21 12 18 19 16 11 

vsto’ii’l I21,l 40,7 29,4 8,9 1 126,6 25 26,5 21.8 1 120,l 30,9 29.4 19.61 

pzmq 1 76,17 *** 1 t 46,45 * 1 1, 49.36 ** I 



ANNEXE V : -matrices de corrélations chez les parents, les Gl et les G2 

PBl PB2 PB3 PL1 PL2 PL3 PERl PER2 PER3 PR23 
Gw-r; 
PP24 : 
/SP4. ; 0,19 -0,15 
rSP2 ’ 
PR23 ’ -0,23 -0.25 0,22 0.27 0,32 0.88 0,79 
PER3 ; -0,18 0.18 0.31 0.23 0,39 1,OO 1 

l,oo 

PER2 ; -0,3 1 -0.23 0,23 0926 0.31 l,oo 
PERI ’ 

f 
-0,31 0,72 0.19 

‘PL3 0,22 0,88 0,21 1,OO 
PL2 
PL1 0,45 ’ 

1:iii 1 ‘PB3- 0,15 
PBZ 

1,oo f 

4:I,*,wl 

; PB1 

lpoo l/$$$Fpa 

corrélations entre les caractères de pérennité, tallage et hauteur en Gl 

PBI PB2 PB3 PL1 PL2 PL3 PERl PER2 PER3 PR23 

-0,25 -0,21 
-0,19 

-0.29 -0.15 

0,32 0.8; I 

corrdlations entre les caractères de pérennité, tallage et hauteur en G2 

PBl PB2 PB3 PL1 PL2 PL3 PERl PER2 PER3 PR23 
HAUT -0,23 0,23 0,17 0,24 
PP24, 0,26 -0.20 0,29 -0,22 -0.16 
: SP4: -0.21 0.31 0.15 -0.21 0.31 OJ5 -0.44 0.33 0,19 0.23 
SP2 0.28 -0.33 0.28 0.17 -0.23 0.16 0.17 

PR23. 0,25 021 0.53 0,54 0,78 0.80 1,oo 
:PERS 0,17 0,20 0.27 0,56 0,25 1,00 1 
PER2 0.19 0,20 0.57 0.29 1,oo 1 
PERI -0,53 0,35 1,Oo ] 
PL3 0.46 0.89 0,50 1,OO 1 

corrklations entre les caractères de pérennité, tallage et hauteur chez les témoins 
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EXE LOPA RAP RAS DENS COPA 
ZOPA 0,73 0.36 1,oo 
DENS :i 0,38 0,16 0.78 1,OO [ 
RAS: : 0,65 0,72 1,oo 1 
,RAP: 0.65 1,OO 1 
LOPA 
‘EXE 1,00 [ 

1,OO ] 

corrélations entre caractéres paniculaires:Gl (n=620) 

EXE LOPA RAP RAS DENS COPA 
tOPA ’ 0.71 0,22 -0.15 1,OO 
DENS i 0.24 0,47 0,21 0,88 
‘RAS’ 0,24 0,62 060 

] 
1,oo 1 

1,ca 1 

RAP 0,63 1,oO 
LOPA 0.20 1.00 1 
EXE 1,OO 1 
corrélations entre caractires paniculaires:G2 (n=620) 

IXE LOPA RAF’ RAS DENS COPA 
ZOPA -0,37 0.84 0.19 -0.37 1,oo 
DENS 0,26 0,55 0,79 1,Oo 1 
‘RAS 0,27 0,60 054 
RAF: 0,18 I,OO J 

1,oo 1 

COPA 0,17 1,OO 1 
EXE 1,OO ] 
corrélations entre caracthzs paniculaim: Pi (n=W 
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&NNEXE VI ségrégations des marqueurs de pigmentation 

1 phénotype parental1 
LPG ST CA CR 1 

L 

60 40 55 9 36 
72 28 55 13 32 
66 34 66 6 28 
65 35 61 16 23 
52 48 49 19 32 1- 0 1Oc 03466 
20 80 0 0 100 
8 92 0 6 94 
52 58 58 6 36 
59 41 54. 7 39 

48 52 73 27 
46 54 85 15 
59 41 81 19 
54 46 79 21 
49 51 73 27 
0 100 36 63 
0 100 63 36 
0 100 38 62 
51 50 87 13 
54 46 78 22 

3DJKLQ 0 0 0 100 0 
C. 0 0 0 100 0 
P 0 0 0 100 0 
l? 0 0 1 100 0 
H’ 0 0 1 100 0 
T’ 0 0 1 100 0 
a 1 1 1 90 10 
A:, ,1 2 1 67 33 
M 1 2 1 58 42 
s’: 1 2 1 64 36 
I! 1 2 1 63 37 
ES 1 2 1 36 64 
Mi 1 2.1 41 59 
R’. 1 2 1 35 65 
G’ 1 2 1 100 0 

100 0 0 100 0 
93 5,2 1.7 100 0 
97 1,7 1.7 100 0 
90 8.3 1,7 28 71,7 
97 3,3 0 43 60,3 
93 3,4 3,4 19 81 
61 24 14 41 59.2 
61 0 39 24 75,9 
47 12 42 33 66,7 
57 3,6 39 39 60,7 
22 0 78 24 7691 
27 13 60 40 60 
5,4 7,l 88 25 75 
1.8 1,8 96 0 100 
0 0 100 41 58,6 

I Gt (56) 

59 10 31 
89 4 17 
75 16 9 
74 5 21 
72 10 18 
18 27 55 
47 12 41 
27 3 70 
77 2 21 
81 7 12 

liaisons entre les marqueurs 
tableau dé contingence (Gl); exprimé 
pour chaque couple de carm.&e en % 
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ANNEXE VII : distributions des notes de port et d’ouvertures des panicules 
dans les descendances G3 

K 0 14 33 0 100 

BGLJ 36 142 39 17 83 

DEHMN 99 180 7 35 65 

FO 55 54 0 50 50 

ACP 125 44 6 71 29 

IQRST .251 26 - 0 91 9 

-1 1 566 460 85 1 1 51 49 1 

distributions observées des notes d’ouverture des panicules en G3 
(0:fermé - 1: intermédiaire - 2: ouvert) 

BILRS 

GJQTM 

ADCFHN 

EKOP 

233 22 2 

213 66 17 

173 94 76 

fil 77 71 

90 10 

1 - 72 28 

50 50 

29 71 l 

y[ 1 680 259 166 [ 1 61 39 1 

distributions des notes de port des panicules à maturité en G3 (PPMA) 
(0: dressé - 1: interm&aire -2: retombante) 

.,. 
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ANNEXE VIII- :diversité des hybrides et des variétés parentales: 
inoyennes (m), écarts-type (s), 
analyse de variante: comparaison des moyennes familiales 
test de Rartlett d’homogénéité des variantes 

El 2,76 

5:1 
1,41 
2,13 

238 1,63 

2: 1.6 

714 
1,99 
2,23 

399 1,65 
7.4 3,75 
711 2,34 
8.9 3.11 

différences e 
pmmq 
CA4.fa.m 
CMirés 

F 

5,5 3981 4,0 4,39 
7,5 4322 5,2 4,41 
6,l 3972 5,7 4,53 
5,O 3,218 5,1 3.95 
3,8 3,12 3,8 4,31 
6,l 3.99 4,2 4,58 
8,2 4,37 5,7 4,43 
4,0 3,59 2,9 $06 
7,7 4,13 5,5 4,48 
6.0 3.73 5,0 4,61 

homogénéité des variantes inna famille 
var. com. :5,73 var. com. :14,50 var. com. :18,50 

EXERTION PANICULAIRE . 

30,3 2,14 
24,l 1,09 
27,l 1,30 
30,5 1,26 
26,4 1,35 
27,l 1,69 
25,5 1,05 
26,4 1.22 

différences entre familles 
ANOVA 1 dl r I Id 1 Id I :F:I / si l;{ *** 1 1 :o ;$$ **l 1 20 F;$ __f/ 

homogénéité des variantes intra famille 
var. com. : 2,31 I I var. com. : 13,63 var. com. : 25,52 

LONGUEUR DES PANICULES ’ 

29,2 3,76 26,2 4,67 
24,8 3,30 23,9 3,74 
25,8 3,78 24.3 4,73 
29.4 3,57 26,2 5,07 
26,4 3,85 23,3 7,06 
26,0 3,92 25,2 4,66 
26,8 3,71 23,8 4,70 
25,5 3,68 2398 4,99 
29,0 3,73 27,2 5,25 

.27,7 3,65 24,4 5,38 
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différent 
pNmÀ 
CM.faxn 
CM.rés 

F 

14,73 0,93 
14,60 0,84 
13,53 1,25 
14,73 0,93 
11,43 0,93 
12,67 1,02 
15,47 0,93 
8,83 0,48 
12,77 1,09 
12,13 0,79 
11,83 0.52 

:s entre familles 

12,32 2,41 12,17 2,95 
10,48 2,16 12,26 3,37 
9,60 2,05 11,79 3,62 

11,88 2,20 12,41 2,82 
11,56 2,06 11,41 3,86 
10,21 1,99 11,92 3,04 
11,37 2,44 11,96 3,74 
8,67 1,71 10,67 3,55 

10,84 2,14 12,63 3,82 
il,58 2,07 11,79 3,28 

homogénéité des variantes inua famille 
var. com. : 4,55 1 [var. com. : 11,741 

NOMBRE DE RAMIFICATIONS PRIMAIRES PAR PANICULE 

39,03 4,54 
27,25 4,09 
42,43 6,74 
38,43 7,43 
28,76 5,84 
32,00 5,00 
33,97 4.71 
22,97 2,31 
42,53 8,32 
25,30 3,89 
36,70 3,51 

différences entre familles 

ml”ui... 

33944 8,69 
25,54 9,40 
26,70 9,93 
31,66 9,22 
28,03 9,ll 
27,19 10,96 
31,49 10,35 
22,90 7,70 
32.14 9.81 
29,24 7,84 

, > m > > > , 
27:88 16:91 
28,31 16,99 
29,82 2 1.72 
23,08 16,28 
34,57 16,63 
26,25 14,65 

homogénéité des variantes inua famille ’ 
1X2 = 18.67 * 1 [var. com. :87.67 1 1X2 = 17.18 * I 

NOMBRE DE RAMIFICATIONS SECONDAIRES PAR PANICULE 



ANNEXE VIII (suite) 228 

2,65 0,26 
1,86 0,21 
3,14 0,46 
2,59 0,38 
2,50 0,37 
2,52' 0,33 
2,19 0,27 
2,61 0,30 
3,33 0,57 

2,71 0,49 
2,42 0,74 
2,75 0,74 
2,65 0,54 
2.63 0,66 
2,59 0,70 
2,76 0,67 
2,60 0,56 
2,95 0,66 
2,52 0,48 

différences entre familles 
pmvxx 1 dl I Id I 

2,44 0,96 
2,15 0,97 
2,24 1,17 
2,60 1.07 
2,30 0993 
2,29 1,15 
2936 1,25 
2,07 0,98 
2,73 1710 

1 2114 0987 

homogénéité des variantes intra famille 
var. com. : 0,126 1x2 

DENSITE. PANICULAIRE 

Jml 
’ 0,49 0,026 

0,61 0,033 
0,50 0,045 
0,48 0,020 
0,44 0,046 
0,47 0,050 
0,61 

I 0,34 
0,045 
0,019 

1 0,44 0,048 
' 0,45 0,024 
t 0.32 0.022 

I m S I 

' 0,42 0,07 - 
0,42 0,06 
0,37 0,07 
0,40 0,06 
0940 0,06 
0939 0,06 
OP43 0,07 
0,34 0,05 
0,37 0,06 
0,42 0,06 

différences entre familles 

[FEE! m l--FL-l 

r 0,47 0,099 
0,52 0,117 
0,49 0,121 
0,48 0,113 
0,49 0,106 
0,48 0,097 
0,50 0,104 
0,44 0,098 
0.46 0,100 
0148 0,097 I 

homogénéité des variantes intra famille 
1x2 =20,11* 1 1 var. com. :O,OO38 var. com.:O,O 111 

COMPACITE PANICULAIRE 
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XSNEXE VIII (suite) 

82,0 7,14 
81,0 6,63 
93,O 6,4 
84,0 4,36 
83,0 7,48 
78,5 6,34 
92,5 7,16 
83,5 8,08 
94,0 4,36 
88,0 8,42 
105,O 5,22 

87,7 12,37 78,6 16,37 
81,0 13,lO 77,5 14,67 
76,5 11,83 73,6 17,60 
87,0 10,57 80,9 14,16 
80,6 12,72 78,4 15,23 
82,5 13,55 77,3 14,99 
87,7 13,16 75,9 15,41 
75,2 13,76 77,0 16,86 
83,4 12,24 82,7 16,45 
84,9 12,39 77,4 16,13 

différences entre familles 

f!qriiJ~~~j 

homogénéité des variantes intra famille 
var. com. :46,24 var. com. : 158,95 var. com. :250,69 

HAUTEUR 

103,3 2,21 104,3 8,16 90 146 
95,6 2,95 ’ 109,9 7,83 97 146 
83,7 5,17 98,4 8,20 76 139 
99,l ?,38 106,3 7,14 90 146 
96.3 2,21 108,9 7,24 83 153 
98,4 2,95 107,6 7,25 90 153 
94,2 3,62 102,7 7,15 90 139 
102,6 2,95 113,5 7,93 97 160 
95.6 5,52 99,0 7,65 90 132 
108.2 3.62 104,2 7,60 90 153 

différences entre familles . 

fzqz-%J 

113,3 13,03 
111,4 12,34 
103,l 16,35 
111,9 12,lO 
113,8 13,69 
114,o 13,15 
110,9 12,39 
118,2 14,76 
113.5 14.10 

82 >150 

iii 
>150 
>150 

89 >150 
61 >150 
96 >150 
82 >150 
96 >150 
75 >150 

115;o 11149 .89 .>150 

homogénéité des vaknces intra famille 
var. commune: 11,88 var. commune:57,29 var. commune: 177,26 

PRECOCITE (en nombre de jours après le semis) 



HI H7H2 H5 H4 H6 H5 HE: nclH?. 

LUPA - 
239 29.5 

H4 HI Ml’ H9 HS HO H3 Ha 
nt 
n7 

- 
n7 

n2 
H8 

CUPA - --_ 
0.3 x5 

H; HL ns ~1~4 ~8 H6 H9 H3 H@ 

RAP 
6.0 12,s 

H7 H4 ~2 ns Hü H3H6 
n5 nh 

H7 Hl H2 H5 H4 H9 H6HJ Ht3 HO 

RAS 
23 3s 

n7 ~5~2 n 1 ~4 ns H6 no H3 na 

ni H5 n5n7H4 n3 no n2n6 na 

DCNS 
2 3 

H7 ns ~1 H2 H5 H4H6 HO H3 H8 

H-T H2 H4HI n5 HE HO H3 HOH6 

HAUT -- 
54 Brr; 

HZ Hh H7 H5H9 HdHO H3 H8 
Ht 

n2 H9 HiJ n5no n3 ns tl4 HI K7 

EPI 
95 120 

H2 Ht. Hi HZ. ;I,$$ H5 tl7 
.* 

- 

ANNEXE VIII (suite): 
comparaisons multiples des moyennes familiales en G 1 (en haut) et G2 (en bas); 
test de Newmann et Keuls (seuil 5%) 
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ANNEXE’ IX : description morphologique des descendances G3 et des témoins de l’essai 
moyennes (m) et écarts-types (s) 
seuil de signification du test d’homogénéiti des variantes (test de Hartley) 
Analyse de variance: comparaison des moyennes des descendances 
(2 partir de l’échantillon limiti à la moyenne des 2 meilleures lignes de l’essai, n=18) 

EXE LOPA RAP RAS DENS 
m I 
6.7 3:01 25.7 293 ;,3 1;9 io,9 ;,3 yo6 OF;4 

1 3.8 3,881 
5.8 2,72 

; 4,2 2,21 I 
5,2 4.93 
7,2 3,22 

’ 7,6 4.25 
6,0 2,81 
3,2 2.65 

; 3.0 2.73 
12.7 5;ll 
8,2 3.68 

10.7 5.00 

. . . 

‘21,O 2,96 12,19 1.96 22.3 6,3 1.83 0,39 
23,9 2,75 9,5 1,17 16,9 8,9 1,76 0.85 
23,7 3.50 9,4 2,99 20.1 6,2 2.14 0,33 
24,l 3,55 9,5 2.87 26,5 7,6 2,89 0,82 
20,4 2.88 7.7 1,93 18,3 6.0 2.35 0.51 
25.9 3.33 Il,9 2,15 65.2 23.4 5.45 1.43 
21.3 2.87 10,9 2.77 14,l 9,7 1.22 0.63 
34.4 3.52 14,26 2,62 21.5 9,4 1.48 0,48 
27,l 3.10 10.35 2,09 24.0 6.3 2,40 0.70 
28.7 2,86 9.9 1,54 38.4 9.0 3.98 1.06 
21,9 1.93 10.5 1,63 24.5 6,l 2.31 0.34 
25.5 2,08 13.1 2,56 33,2 9.3 2.53 0,62 
25,8 3.55 13,l 1.68 33,2 7,4 2,51 0,33 
28.4 4,51 13.4 3.05 34,4 12.1 2,53 0,5C 
23.1 2.64 9.7 2,21 19,8 7.2 1,99 0,46 
19.8 3.04 7,8 2.53 15,6 7,7 1,97 0,69 
25,3 3.85 12.8 1.13 11.6 4,0 0,91 0,32 
20.8 3,49 8,9 2.14 24.4 5,8 2.81 0,54 
24.2 2,15 11,5 1,86 43,0 10,5 3,75 0,8C 

COPA 

0,;7 0,&2 
0,584 0,069 
0,402 0,052 
0.39 1 0,087 
0,396 0.111 
0,376 0,087 
0,460 0,068 
0,509 0,086 
0,416 0,068 
0,379 0,047 
0,345 0,050 
0,483 0,077 
0,515 0,085 
0,517 0,084 
0,474 0,095 
0,419 0,076 
0,383 0,070 
0,521 0,101 
0,429 0,081 
0,474 0,051 

NIE 
m s 

145 47.2 
135 37,l 
131 33,9 
110 37,2 
143 41.9 
116 40,4 
324 134,7 
115 44,4 
147 30,7 
142 44.9 
207 46,4 
142 32,7 
183 55,6 
173 35,9 
176 72,8 
125 33.8 
97 40,2 

100 12,9 
113 33.3 
221 61.7 

m~oyenne gionaie 
1 7,~ 5.11 1 24.6 4,63 I 10,85 2.87 1 25,9 15,5 1 2,40 1,231 oy440 ovogg 1 153 72,831 

1 
homogénéité des variantes (test de Hartley) 

H, 1 NS 1 NS * *** *** * *** I 

ANO%% 
: CMF 248 220 6495 2927 20.33 
-i CMR 13,8 10,4 5,l 90,6 0,47 

F 17.9 *** 21,l *** 12.7 *** 32.31 *** 43,l *** 

valéurs, des témoins 
PO :, 5.4 0.98 27,2 2.23 11,31 1.51 25.9 4.8 2,29 0.28 0941 0.035 149 31,8 

:/ P p;g 8.m j 26,7 12 
190 

, 10.9 9.8 1.61 1.14 26,2 0.65 1,48 11.6 1,36 0,8 24,4 37.8 2.85 5,92 3.17 2909 0946 0.16 0945 0.4 0,038 0,03 139 27,3 16.2 
&! PT 4,7 1,36 23,8 1,09 7,25 0,67 13.9 1,43 1,93 0,17 O-31 0,035 92 9,2 

homogénéité des variantes (test de Hartley) 
1 H INS -I*** * *** *** 1 NS *** 1 

ANOVA 
CMF 171 40.8 88,56 1718 5.47 0.08 1 29106 

,: CMR 1,77 2,33 1.39 18.1 089 0,0012 556 
F 96,5 **i 17,5 *** 63.8 *** 95,m *** 59.7 *** 64,4 *** 52,27 *** 
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ANNELE IX’ (suite) 

ISESC 
& 
B! 
C 
DL 

’ E 
R 

’ G 
Ht 
1; 

r Ji & 
Ii 
M 
N 
0 

EPI H60 HAUT LOFP LAFP T60 SP4 
s Im 
14.41 49.7 

106,7 11,9 
100.9 9,0 
90,s 28,O 
99,4 10.8 
74s 14.0 
94,7 6.7 
83,l 10,6 

124,7 
105,2 12.5 
97.1 14,4 I 9,8 

: Rj, 
S 
T 

110,7 14.8 
101,3 11.7 
96,7 9,6 

107,6 14,7 
KM,8 9.7 
70,6 14.1 

119.2 13.9 
112,6 15.0 

15,5 2.4 66.1 
18,6 3.1 67,7 
40,2 16.2 77.1 
22,4 2,5 74,l 
41.7 12,7 70,3 
26,6 3.4 86,l 
27.8 11.8 71.6 
20,2 5.0 93.4 
22.3 3,9 85.9 
24,8 3,6 93.5 
26.3 4,9 89,6 
28.7 4,5 82.1 
25,5 3,7 89.8 
28,7 3.1 116,5 
25,3 2,5 83,2 
34,7 11,9 55,l 
17,6 2.2 86.7 
18.7 3,2 73,2 

10.8 30.6 7.0 
9-2 36,3 8,O 

19,3 43.7 1694 
13,7 35,l 7,l 
14.0 36.3 7.6 
11.4 56,9 12.5 
12,5 31.0 8,3 
15.3 55.3 10.9 
1296 39,4 7,4 
13.7 50,5 13,5 
7.3 39.9 10.2 
8,6 47,5 11.1 

14.8 48,8 11.1 
16.6 45,9 12,l 
10.1 35,8 8.1 
9.9 31,2 6,6 
9.3 44.1 7,4 

11,8 30.5 9.3 

~ 1.55 0,243 
1.63 0,208 
1970 0,380 
1,54 0,236 

i 1,66 0.267 
1.58 0,289 
1.73 0,247 

1 1,67 0,318 
~ 1.74 0,234 

1.91 0,227 
1.19 0,190 
2,47 0,326 
1,99 0,326 

l 
1.96 0,250 
1.71 0,260 
1.47 0,242 
1.22 0,229 
1.65 0,263 

4,89 2978 7,O 3,05 
4,ll 1,91 7,l 3,47 
3,22 1.27 5,8 2,53 
7.78 3.49 17.4 1055 
1.67 0,82 3,2 2,30 
5,78 2,46 10.7 3,65 
3,33 I*l1 7,3 2,92 
4,83 2.75 10.0 5,86 
4,33 3.27 8,6 6,20 
4.50 2,73 7.4 4.36 
5.00 2.92 6.8 2,52 
2,39 1,53 5.6 2,79 
3,ll 2.45 6.3 3,19 
1.61 0.59 6,2 3,00 
6916 3.56 13,l 4,79 
5.17 2,67 5,3 1.79 
9,05 3.85 16,5 5,03 
3.56 1,92 8,O 5,33 

106,4 10,Ol 25,O 5,lt 88.0 13.0) 44,5 8.01 1,80 0,2771 4-33 2,691 831 3,351 
moyenne globale 

[ 18.2 j41,6 12.77 1 1.69 0,378 1441 3,09 18.37 564 1 100.5 18,5 25,8 9 57 82,2 1 , 1 

homophéité des variantes (test de-Hartley) 
1, H I *** *** * * 1 NS *** *** 1 

CMF 3208 846 3210 1227 1.36 61.4 235 
CMR 184.6 49,6 172 104 0,08 6*68 20.6 

F .17,38 *** 17,l *** 18.7 *** 11,8 *** 17.9 *** ?Xl9 *** 11.4 *** 

valeurs, des témoins 
PO, 94.3 4 27.5 2.2 76,l 3.9 37.4 4.6 2,23 0,159 1,67 0,58 4.3 1.91 

: IN* 84,2 2.2 30,l 3,5 91,3 6.9 45.2 5.3 2,28 0,134 5.05 1,78 6,8 2,79 
: P-9 99,8 3,9 28. 1.9 87,4 8,9 34,8 3.9 2.23 0,203 2,33 0.67 4.9 1.18 
! PT 109,5 6.3 15,9 1,9 80,9 4,6 38,l 3,5 1,4 0,116 9,55 2,29 17,4 5.03 

homogénéité des variantes (test de Hartley) 
H 1 *** 1 NS ** 1. NS I rc3 *** *** 1 

ANOVA 
CMF 

c 
CMR 

F 

2006 739 819 ,357 3.27 231 671 
20.2 -6,5 . . 451 .20,5 0,03 2.54 10.1 
99.2 *** 114 *** 19 +** 17.5 *** 126 *NI+ 90;6 *** 66,3 *** 
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ANNEXE X : régressions parents O.sativa - descendants Gl 
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AIWEXE XI : régressions parents O.sativa - descendants G2 
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ANNEXE XII : régressions parents G2 - descendants G3 

RAS 
i 
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I 2 2 4 !l ‘ 7 u 
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P m 10 m m Irn II0 

SP4 : l 
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ANNEXE XIII : description des moyennes et écart-types observés en Bulk 

FM ,LOPA RAP RAS DENS COPA HAUT EPI SP4 
:m s m S m s m s m s m S m s m S 1 

HO. 
Hl. 
Igg 
IqJi 
I-w 
H5; 
H6- 
I%v- 
HS’ 
H9: 

24,18 13.20 2.18 0.93 
24,55 15,47 1,95 1,Ol 
26,64 13,20 2.20 0,99 
24,44 12,85 2.04 0.90 
24,72 12.79 2.30 0.96 
26,69 13.10 2,42 1.01 
27,lO 13,92 2.29 0.90 
22,66 12,48 2,09 0,79 
23,72 10,77 2,31 0.87 
23,38 14,92 2,04 1,OO 

0,45 0,09 69,60 14.09 9,39 1,721 
0,56 0,15 71.13 15,87 9,05 1.81 
0,48 0,lO 74,ll 14,47 8.19 2962 
0,46 0.08 71.53 12.91 9,08 1,74 
0,46 0,09 75,16 15.42 8.55 1,47 
0947 0.09 71.37 13,95 9,58 1,51 
0,49 0,12 71,13 12.39 9,02 1,76 
0,44 0.09 73,95 13.97 9,66 1958 
0,41 0,09 67,34 11,87 8,66 1,57 
0.49 0,ll 70,48 14,50 9,73 1,51 

1 TOTAL 1: 23.78 4,431 11.16 3,121 24,81 13,401 2.18 0,951 0,47 O.ill 71,58 14,171 9.09 1.82) 16,97 11,361 

1 

homogénéité des variantes iatra familiales 
18,83 1 9.34 1 177,9 I 0.88 *** j 196,2 *** *** I 

niveau de signification du test ou variante commune 
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ANNEXE XIV : détermination du génotype d’UL16.6 pour les loti PGI-A et PGI-B 
à. partir: a: d’autofécondation d’UL16.6 

b: d’hybrides entre UL16.6 et une plante PGI-ASAS PGI-BlBl 
c: des hybrides Gl entre UL16.6 et des variétés PGI-A2A2 PGI-BlBl 

~ZYMOGRAMMES AlBl AlBlB3 BlB3 AlB3 Bl B3 1 

génotypes AlA B3B3 - 1/2 114 1/4 - - 
présumk AlA BlB3 3116 1/2 3/16 1/16 1/16 - 
d’UL1,6;6 AlAlO BlBl 114 1/2 1/4 - - - 

AIAIO BlB3 I/l6 1/16 3/16 3/16 - 1/16 

I effixtifs observés 5 4 2 - - - I 
a: fréquences phénotypiques attendues chez les descendants 
en autofécondation d’UL16.6 suivant le génotype présumé de la plante 

~ZYMOGRAMMES AlBl AlBlB3 BlB3 AlB3 Bl B3 1 

@notypes AlA B3B3 - 314 1/4 - - - 
présumés AlA BlB3 114 1/4 1/4 - 1/4 - 
d’UL16.6 AlAlOBlBl 1/2 

AlAlOBlB3 1/4 1/4 b 

I effectifs observés 5 8 - - -1, 
b: fréquences phénotypiques attendues chez les hybrides entre 
UL16.6 et CL7.3 (PGI- A%AS BlBl) suivant le génotype présumé d’UL16.6 

I,ZYMOGRAMMES AlA2Bl AlA2BlB3 A2BlB3 A2Bl 1 

génotypes AlA 8383 - 1fL 1/-L! 
présumés AlA BlB3 1/4 1/4 1/4 1/4 
;‘UL16.6 AlAlO BlBl 1/2 1/2 - 

AlAlO BlB3 1/4 1/4 1/2 - 

1; effectifs observés 105 75 - I 
c: fréquences phénotypiques attendues chez les hybrides Gl 
suivant le génotype présumé d’UL16.6 



ANNEXE XV : fdquences alléliques observées en G2 

LOCUS’ dlèles 

SST-Ca 1 
2 

x2 

ESWB 1 0.77 0.72 0,72 0.77 0,74 0,740 
5 0,23 0.28 0,28 0,23 0.26 0,260 

x2 NS NS NS NS NS NS 

SDB-A 1 0,17 0,22 0.18 0,18 0,21 0,195 
2 0,27 0,24. 0,31 0.38 0,22 0,288 
3 0,56 0.53 0.51 0,43 0.58 0.517 

x2 NS NS NS * NS * 

EP-A 4 0,80 0,85 0.86 0,86 0,79 0.837 
2 0.20 0,15 0.14 0,14 0.21 0.163 

x2 NS * * * NS *** 

BGI-A 2 
1 
10 
x2 

WT-A 1 

dw 
x2pANj 

a :. fdquences 8 

FREQUENCES OBS RVEE! 
groupes d’hybrides Er. 

XI-!-3 la+4 H6+8 H5+9 H-7 top. tot 
0,44 0,44 0,41 0,45 0,43 0,435 
0,56 0,56 0.59 0,55 0,57 0,565 
NS NS NS NS NS * 

0,88 0,85 0.86 0,86 0,58 
0,12 0,15 0.14 0,14 0.12 
0.00 0,oo 0,oo 0.00 0,30 

* NS * NS ** 
** * ** * NS 

0,54 0,60 0.57 0.28 0.38 
0,37 0,34 0,33 0.32 0,21 
$09 0,06 0.09 0,40 0.41 
*** *** *** NS NS 

* NS NS * ** 

0.48 - - - 0.53 
0,35 - - - 0,27 
0.17 ~ - - - 020 
NS - - - NS 

0.57 0,92 0,52 0.91 0.92 
0,43 0,08 0,48 0,09 0,08 
NS *** NS *** *** 

NS NS * NS NS 
éliques observées en SSD 

0,830 
0,140 
0,030 

** 

0,496 
0,326 
0,178 

*** 

0,508 
0,306 
0,186 

NS 

0,767 
0,232 

NS 

FREQUENCES ATTENDUES 
ff. att. par groupes d’hybrides 

pop.tot. FAMi AF PAN FAMj AF PAN 
0,50 
0,50 

0,75 
0,25 

0,70 ElEl 0,750 0,725 E2E2 0,250 0,475 
0,25 0250 0250 0,250 0,250 
0,05 0,000 0,025 0,500 0275 

0,25 
0,25 
0,50 

0,75 
0,25 

0,60 AlAl 0,750 0,675 A3A3 0,250 0,425 
0,25 0250 0250 0250 0250 
0,15 0,000 0,075 0,500 0,325 

0,50 
0,25 
0,25 

0,80 AlAl 1,000 0,900 A2A2 0,500 0,650 
0,20 0,000 0,100 0,500 0,350 

tests d’hjustement aux fréquences attendues en autofécondation (AF) et en panmixie (PAN) 
pour chaque groupe d’hybrides et pour la population totale 



ANNEXE XV (suite) 

LOCUS dl&% 

EST-Ca 1 
2 

x2 

EST-B 1 
5 

x2 

SDH-A 1 
2 
3 

x2 

EP-A 4 
2 

x2 

PGD-A 1 
2 
3 

=Wl 
=PAN) 

PGI-A 2 
1 

10 
x2 

CAT-A 1 
2 

=W3 
x2(Plq 

b : frkquences a: 

FREQUENCES OBS 
troupes d’hybrides 

HO+3 i&i I%i8 m+9 m 
0.47 0,55 0346 0.41 0956 
0153 0,45 0154 0.59 OI44 
NS NS NS NS NS 

0.69 0,71 0.74 0,88 0.86 0,780 
0,31 0.29 0,26 0,12 0.14 0,220 
NS NS NS NS NS NS 

0.83 0,87 0,88 0,83 0,49 
0,17 0.12 0.11 0.17 0.11 
0.00 0,Ol 0.01 0.00 0,40 

* NS * NS ** 
** * ** * NS 

0,27 0,19 0,31 0,17 0,22 0,230 
0,22 0,28 0.19 0,32 .0,23 0,250 
0,51 0,53 0,50 0.51 0,55 0.520 
NS NS NS NS NS NS 

0.80 0,87 0.89 0.87 il.89 0,865 
0,20 0,13 0.11 0,13 0,ll 0,135 
NS * * * * *** 

0.51 0.56 0.63 0.18 0,29 
0,40 0.38 0,28 0,41 0.28 
0.09 0.06 0.08 0.41 0.43 
++* *** *** NS NS 

* NS NS * ** 

0,66 - - - 0.53 
0,28 - - - 0.35 
0,06 - - - 0.12 
*** _ ** 

0.52 0,94 0,44 0,95 0,94 
0.48 0.06 0,56 0,05 0.06 
NS *** NS *** *** 
NS NS * NS NS 

éliques observées en BULK 

:RVEES 
fr. obs. 

l!y& 
> 

0,512 
NS 

0,820 
0,140 
0,040 

** 

0,462 
0,362 
0,176 
*** 

0,590 
0,320 
0,090 
*** 

0,758 
0,242 
NS 



ANNEXE XVI : relations entre marqueurs enzymatiques en G3: 
descendances &udi& et ezhnations des distances génétiques 
les couples dont le X2 de liaison est significatif sont marqués en gras 

? CAT-A J 0,50 M 0948 . 
S 0.46 Z 0.42 
z 0,55 

: PGD-A G 0,48 
1 0,52 
Q 0.48 
z 0,53 



ANNEXE XVII : liaison entre marqueurs 4ectrophorétiques et morphologiques 

IOCUS 

IST-Ca tot. NS NS NS NS NS NS NS * NS NS 
fam. 

EST-B tot. NS NS ++a l ++ NS NS NS NS *** NS 
fam. 0-3-45-8 4W?8.9 ,,>> SI.> 4 2 8 

EST-E tot. l NS NS * NS NS *+ NS NS *** 
fam. 25 4 6 6 4 3 

LAP-E tot. NS NS NS NS NS NS NS NS NS NS 
fam. 2 

SDH-A tot. NS NS NS NS NS NS NS NS NS NS 
fam. 0 5 6 2 

EP-A tot. NS NS NS NS NS NS NS NS NS NS 
fam. 9 5;9 5 8 

PGD-A tot. NS NS’ NS NS NS NS * NS NS NS 
fam. 4 6 6 4;5;9 4;6 

CAT-A tot. NS NS l + l * *+ NS NS. * NS 

fam. 5 5 5 2;6 0 $6 5 2 
PGI-A“ tot. NS NS NS NS NS NS NS * NS NS 

fam. t-l 

NS * NS NS 
0 9 

** NS NS NS 
3;5 2 

+* NS *** 
8;9 9 2;3;4;7;8;5 

NS NS NS NS 
2;9 ’ 

NS NS NS NS 
7 7 7 

NS NS NS NS 
7 2 2;5;7 

NS NS NS NS 

NS NS NS NS 
7 

NS NS NS NS 

ANNEXE XVII a : liaisons entre marqueurs énzymatiques et. caractéres morphologiques en G2: 
tot. : niveau de signification de l’analyse de variante réalisée sur la totalid des individus (n=294) 

(test X2 pour les variables qualitatives) 
fam. : familles d’hybrides pour lesquelles une liaison significative a ét15 mise en &idence par un test de X2 
o : Etude du locus PGI-A porte sur 2 familles (HO et H7) seulement 
Oo : la liaison à la fertiliti pollinique est Ctudi& sur un tkhantillon de 183 plantes. toutes familles confondues 

POLmNGR LOPA RAP RAS DENS COPA HAUT SP4 EPI iRIS LOFP LAFP COLO PHE 

NS 

NS 

NS 

NS 

NS 
2 

NS 
0;6 
NS 

NS 

NS 



ANNEXE XVII (suite) 
2 

I INGRLOPA RAP RAS DENSCOPA HAUT SP4 EPIlARIS LOFPLAFP COLO] 

NS * NS NS NS NS NS NS NS NS NS 

IJeI (PGI-A) NS + ** NS NS NS NS NS ** NS NS NS * 
(n--93) 
IJe2 (SDH-A) NS NS NS NS NS NS NS NS **+ NS NS NS * 
(n=294) 
SCe2 (3 loti) NS NS NS NS NS NS NS NS NS NS NS NS NS _ 

ANNEXE XVII b : relation entre les associations de marqueurs électrophorétiques 
et les caractkes morphologiques: 

niveaux de signification des analyses de variane realiti sur le facteur “score” en allbles sauvagescultiv6 ou inclica-japonica 


