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Résumé 
La cartographie du génome de deux agrumes (2n = 18) a été réalisée 2 partir d'une 
descendance de 52 individus, issue d'un croisement entre Cirrus grandis (pamplemoussier 
"Sans pépins") comme parent femelle et un hybride intergénérique comme parent mâle. Ce 
dernier découle d'un croisement entre un Chus rericulufu (mandarinier "Cléopâtre") et un 
Puncirus trifoliufu ("Single"). Différents types de marqueurs moléculaires (une centaine au 
total) ont été utilisés pour l'établissement de la carte génétique (isoenzymes, RFLP et 
RAPD) . 
Une cartographie partielle a été réalisée pour chacun des deux génotypes parentaux, au 
moyen du logiciel Mapmaker. La carte du génome mâle est composée de 104 marqueurs 
répartis sur 12 groupes de liaison couvrant 1500 CM (fonction de Haldane). La carte du 
parent femelle (pamplemoussier) dont le génotype des parents est inconnu, a également été 
réalisée par Mapmaker, en ayant, toutefois, déterminé préalablement la phase (couplage ou 
répulsion) à l'aide du logiciel Genepop. La carte résultante, d'une longueur totale de 600 
cM, est constituée de 7 groupes de liaison, regroupant 35 marqueurs. 
Contrairement à la carte du parent femelle, la carte du parent mâle est caractérisée par un 
taux élevé de marqueurs présentant une ségrégation non mendélienne (37,5%). Le logiciel 
Mapmaker ne prenant pas en compte les distorsions de ségrégation, les groupes de liaison 
établis ont été vérifiés par un test du chi2 d'indépendance et le calcul des fréquences de 
recombinaison, tenant compte des distorsions de ségrégation, a été réalisé en utilisant 
l'estimateur de Bailey. Le groupe de liaison 1 est exclusivement constitué de marqueurs à 
ségrégation non mendélienne et contient près de la moitié des loci affectés par les 
distorsions de ségrégation. L'existence de ce groupe de liaison ainsi que l'ardre de certains 
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marqueurs sont confmés par la carte du parent femelle. De plus, tous les marqueurs di 
groupe 1 ont subi, chez le mâle, une sélection en faveur du mandarinier "Cléopâtre''. Pa 
conséquent, il semblerait que la contre-sélection de ce chromosome découlerait en parti1 
des conséquences d'une hétérozygotie structurelle et en partie d'une sélection d'un 01 

plusieurs allèles. Nous avons également montré que l'ordre des marqueurs, établi pa 
l'estimateur classique (Mapmaker), peut ètre affecté par les distorsions de ségrégation. 

Introduction 
Le terme d'agrumes correspond à 3 genres botaniques (Cirrus, Poncirus t 

Forfunella), interfertiles (Iwamasa et al., 1988). L'agrumiculture représente la premièr 
production fruitière mondiale, avec 65 millions de tonnes produites en 1990 et son aire d 

répartition s'étend approximativement entre les 40e degrés de latitude Nord et Sud, toi 
autour du globe (Roose, 1988). Les agrumes présentent donc une grande capaci1 
d'adaptation à des conditions pédoclimatiques très différentes ainsi qu'à des pressior 
parasitaires en constante évolution. Chez tous les agrumes et genres apparentés le nombi 
de chromosomes de base est n=9 (Krug, 1943). La grande majorité des agrumes e 
diploïde et leur génome est relativement petit (environ 0,4.10 pb). L'analyse pi 
cytométrie en flux a permis de mettre en évidence des variations de tailles significativc 
suivant les espèces (Ollitrault et Michaux-Ferrière, 1992). Celles-ci atteignent 10 % enti 
les mandariniers et les cédratiers (respectivement 0,72 pg et 0,82 pg, soit 3,3 10 pb I 

3," lo8 pb). 
L'analyse génétique des croisements, chez les agrumes, se heurte à de nombreusc 

difficultés dont les principales causes sont: (1) la forte hétérozygotie, (2) l'apomix 
partielle (pépins polyembryonés comportant des embryons d'origine nucellaire et I 

embryon d'origine zygotique), (3) l'encombrement des descendants et (4) la longueur de 
phase juvénile (Frost, 1948). L'évolution des biotechnologies et le développement di 
techniques de marquage moléculaire apportent de nouvelles possibilités d'amélioratic 
génétique des agrumes cultivés. La cartographie du génome qui représente un des volets ( 
programme d'amélioration, a été entreprise par plusieurs laboratoires (Durham et al., 199 
Jarre11 et al., 1992). Nous avons développé une carte génétique des agrumes, à l'aide 
différents types de marqueurs moléculaires (isoenzymes, RFLP et RAPD), dont 1 
principales applications sont: 

intergénériques 

des croisements entre e s p h s  polyembryonées 

intéressants au sens agronomique. 

9 

8 

- l'étude de l'hérédité chromosomique chez les hybrides interspécifiques 

- l'évaluation du nombre et de l'impact des mutations délétères, ou défavorables, da 

- la localisation de gènes qui interviennent dans la constitution des caractèr 
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Les marqueurs liés à ces gènes d'intérêt agronomique, peuvent alors être utilisés 
comme critère de choix précoce des géniteurs dans des schémas de sélection (de Vienne, 
1984; Stuber, 1989). De même, nous pouvons envisager, à long terme, l'utilisation des 
marqueurs pour l'isolement et le transfert de gènes par génie génétique (Gana1 ef al, 1991). 

Dans la plupart des programmes de cartographie, un nombre variable de marqueurs 
présente des ségrégations non mendéliennes. Ceux ci sont parfois écartés de l'analyse afin 
d'éviter la construction de cartes génétiques biaisées. D'autres fois, ils sont placés sur la 
carte comme si leur ségrégation était mendélienne, au risque d'aboutir à de fausses 
conclusions. I1 a été démontré, que, dans certaines situations de distorsion de ségrégation, 
les estimateurs utilisés classiquement pour l'analyse des données de cartographie, c'est-à- 

- dire le test du chi2 de liaison mather, 1957) ou la méthode des rapports de vraisemblances 
déterminée par le calcul du "Lod score'' (Barnard, 1949; Morton, 1955), peuvent être 
biaisés dans l'estimation de la liaison entre 2 marqueurs et de la fréquence de 
recombinaison (Lorieux, 1993). Cependant, Bailey (1961) a démontré que dans le cas de la 
ségrégation de 2 marqueurs liés, dont l'un est seul soumis à une sélection, les estimateurs 
précédemment cités, ne présentent pas de modifications par rapport à la situation sans 
distorsion. 

Nous présentons ici deux cartes génétiques des agrumes obtenues à partir d'une 
descendance hybride trois voies, en portant une attention particulière aux distorsions de 
ségrégation. Les différentes approches analytiques sont discutées en fonction des modèles 
biologiques sous-jacent. 

Matériel et méthodes 

Le croisement 
Au vu des contraintes biologiques, importantes chez les agrumes, liées au système de 

reproduction et aux structures du génome (taille variabIe), t'analyse de populations de type 
hybride trois voies (un génotype fortement homozygote croisé par un hybride non 
apparenté, récent) apparait comme la solution Ia plus avantageuse pour la réalisation d'une 
carte de marqueurs moléculaires. Avec ce type de croisement, nous espérons limiter les 
sélections gamétiques et zygotiques dues à la réunion d'allèles létaux, la dépression de 
consanguinité et diminuer les risques d'incompatibilité gamétophytique (Perrier et al., 
1992). Dans ce cadre l'utilisation de pamplemoussiers comme parent femelle paraît 
particulièrement intéressante. Ceux-ci sont en effet, monoembryonés, auto-incompatibles et 
produisent de nombreux pépins. La descendance étudiée (52 individus) est issue d'un 
croisement entre Citrus grandis (pamplemoussier "Sans pépins") comme parent femelle et 
un hybride intergénérique comme parent mâle. Ce dernier provient d'un croisement entre 
un Cifrus reshni (mandarinier "Cléopâtre") et un Poncirus fnfoliufu ("Single"). Ces trois 
géniteurs présentent, en cytométrie en flux, des tailles de génome équivalentes. L'hybride 
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intergénérique a été sélectionné pour les caractères de résistance du Poncim (au froid, à la 
Tristeza.. .) et du mandarinier Cléopâtre (Chancre citrique). Un intérêt supplémentaire de ce 
croisement est que la descendance peut être analysée comme celle d'un testcross pour une 
majorité de marqueurs. En effet, les pamplemoussiers sont généralement fortement 
homozygotes, alors que le mâle (hybride intergénérique) est fortement hétérozygote. 

Les marqueurs 
Une centaine de marqueurs ont été obtenus. Environ la moitié est de type RFLP et 

provient de deux banques d'ADNc O r o ,  1993). Quarante sondes sont issues d'une banque 
d'ADNc que nous avons obtenue à partir des AR" de l'oranger Valencia late (Citrus 
sinensis), et quatre autres nous ont été fournies par le Pr Roose de l'université de Riverside, 
en Californie (Jarre11 et al., 1992). 

Sept systèmes isoenzymatiques ont été étudiés : isocitrate déshydrogénase (ICD), 
malate déshydrogénase (MDH), phosphoglucose isomérase (PGI), endopeptidase (End), 
leucine aminopeptidase (LAP), aspartate transaminase (GOT) et phosphoglucomutase 
(PGM). Trois loci isoenzymatiques (LAP, GOT et PGI) sont hétérozygotes chez le 
pamplemoussier et six (End, PGM, LAP, GOT, ICD et MDH) chez l'hybride 
intergénérique (mâle). 

Le marquage RAPD a été effectué Q partir d'un milieu réactionnel d'amplification 
(25 pl) comprenant le tampon préconisé par Biolabs additionné d'un détergent anionique 
(0,05% de W1, BRL), lng d'ADN, 0,5 p M  d'amorce (Operon) et 0,75 unité de Taq 
polymérase (BlU) (Luro et al. soumis). L'amplification est réalisée en 40 cycles dans les 
conditions suivantes: 15 sec à 94"C, 30 sec à 36°C et 60 sec à 72°C. Les résultats de 
l'amplification sont analysés par électrophorèse sur un gel d'agarose (1,5%) dans un 
tampon 0,5X TBE (Tris-borate 45 mM; acide borique 45 mM; EDTA l a ;  pH 8,5) à 
6 v/cm. A l'aide de 25 amorces, 46 fragments spécifiques de l'hybride intergénérique (19 
chez le mandarinier et 27 chez le Poncirus) et 24 fragments spécifiques du génome materne: 
(pamplemoussier), sont révélés par la technique RAPD et segrégent dans la descendance 
Cette technique de marquage ne prenant en compte que les variations de tailles de fragment: 
amplifiés, nous ne pouvions pas établir directement une correspondance entre loci marqué 
par RAPD sur les deux cartes génétiques. Pour la comparaison des homologies de séquencl 
une étape supplémentaire d'hybridation moléculaire aurait été nécessaire. 

Cartographie 
La cartographie a été réalisée au moyen du logiciel Mapmaker (Lander et al., 1987 

Plusieurs seuils de Lod score (Logarithm of old ratios) ont eté testés pour construire IC 
groupes de liaison. L a  fonction de cartographie retenue est celle de Haldane (1919). I 
calcul des fréquences de recombinaison effectué par le logiciel Mapmaker a été compa 
avec celui réalisé à l'aide de l'estimateur de Bailey (1949) qui tient compte des distorsioi 
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de ségrégation. En effet, on peut montrer que dans la situation qui nous concerne 
(testcross), cet estimateur possède de bonnes propriétés dans des conditions assez générales 
(Lorieux, 1994). Dans ce cas, les groupes de liaison ont été établis par un test du chi2 
d'indépendance (Mather, 1957). 

Les parents du pamplemoussier (femelle) étant de génotype inconnu, les données 
concernant la ségrégation des marqueurs hétérozygotes chez ce parent, ont été traitées, dans 
les mêmes conditions qu'un testcross. Dans un premier temps, pour chaque couple d'allèles 
ségrégeant, nous avons désigné, alléatoirement, P1 et P2 les parents du pamplemoussier. 
Ensuite, les liaisons et les fréquences de recombinaison (r) ont été calculées pour chaque 
couple de marqueurs à l'aide du logiciel Genepop (Ollitrault, 1987). Ce logiciel estime une 
liaison par le test du chiZ d'indépendance (Mather, 1957). Ce test tient compte des 
distorsions de ségrégation car le calcul des effectifs théoriques de chaque classe est basé sur 

les fréquences marginales du tableau de contingence. Les situations oÙ r > 0,5 sont 
équivalentes à celles d'une inversion allélique. Les marqueurs correspondant, le plus 
fréquemment, à cette situation, sont recodés en intervertissant la notation des allèles. Ces 
modifications sont poursuivies jusqu'à l'obtention d'un minimum d'inversion allélique. 
L'ordonnancement des marqueurs n'étant pas réalisable avec ce logiciel, les données 
"corrigées" sont analysées par Mapmaker. 

Résultats - discussion 

Cartes génétiques 
La différenciation allélique entre les parents du croisement est telle, que pour chaque 

individu de la descendance, nous avons pu déduire, dans tous les cas, les compositions 
alléliques des gamètes mâles et femelles pour l'hybride intergénérique (C. reshni x P. 
trifoliatu). De ce fait, cette descendance a pu être analysée comme celle d'un testcross, pour 
tous les marqueurs. 

La carte du génome de l'hybride intergénérique obtenue avec Mapmaker comporte 95 
marqueurs répartis sur 12 groupes de liaison (le nombre chromosomique de base étant n = 
9) (figure 1). Neuf loci ne sont rattachés à aucun groupe de liaison. La longueur totale de la 
carte est de 1503 cM (fonction de Haldane), ce qui représente environ les deux tiers de la 
longueur totale du génome (Jarre11 et al., 1992). La carte génétique du pamplemoussier 
couvre 633,l cM (fonction de Haldane) avec 7 groupes de liaison et 34 marqueurs 
(figure2). Cette carte apparaît donc beaucoup moins complète et dense que celle de 
l'hybride intergénérique. Le niveau d'homozygotie élevé, du pamplemoussier, est en effet 
une contrainte pour l'obtention d'un grand nombre de marqueurs hétérozygotes. Ces 
groupes ont été établis avec un Lod score - 3 et une fréquence de recombinaison maximale 
de 0,3. Cette dernière valeur correspond approximativement à la fréquence maximale 
détectable pour un backross de 52 individus. Pour des valeurs inférieures de Lod score, les 
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Figure 1: Carte génétique de l'hybride intergénérique (Cìtm reshni x Poncirus mifaiiata). 
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(Lod = 3 et r = 0,3). Les nombres de gauche (entre parenKeses) indiquent les fréquences de 
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fonction de la carte de l’hybride mâle. 

... 
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Figure 3: Carte de (Citrus reshni x Poncirus tri~oliaru) du groupe de liaison 3. Comparaison des 
ordres obtenus par la méthode classique (Mapmaker) et la méthode tenant compte des distorsions de 
ségrégation. On constate une inversion des marqueurs VLc3.18 et VLcl.06. 
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groupes ne sont pas séparés nettement. Notamment, 2 Lod - 2, les groupes 1 et 2 de la 
carte de l'hybride n'en forment qu'un, représentant plus d'un tiers de la longueur totale de 
la carte. Par contre, pour un Lod - 4, le nombre et la composition des groupes de liaison ne 
sont pas modifiés par rapport à la carte établie à Lod - 3. 

. .  
I. . . . j  . . .  . 

' I  

Distorsions de ségrégation 
Sur 104 marqueurs de la carte du mâle, 39, soit 37,5%, présentent une distorsion par 

rapport à la ségrégation théorique 1:1, avec un chi2'significatif au seuil de 5% ou moins 
(tableau 1). A l'inverse, sur la carte du pamplemoussier, seuls 3 marqueurs sur 45, soit 
6,5 %, ségrègent de manière non mendélienne. Des ségrégations anormales de marqueurs 
ont déjà été observées chez les agrumes, notamment dans des croisements d'individus 
appartenant à des genres différents (Torres et al., 1985; OlIitrault et Faure, 1992; Durham 
et al., 1992; Jarre11 et al., 1992). 

On remarque que le groupe de liaison 1 de la carte du msle est constitué 
exclusivement de marqueurs caractérisés par une distorsion de ségrégation et regroupe 
presque la moitié des loci affectés. Deux hypothèses peuvent être envisagées: (1) ce groupe 
n'en est pas un, les distorsions induisant des fausses liaisons; (2) ce groupe correspond 
vraiment à un chromosome, et dans ce cas il est probable que cette distorsion généralisée 
soit liée aux conséquences d'une hétérozygotie structurelle au niveau de cette paire 
chromosomique, 

Une analyse plus fine des distorsions du groupe de liaison 1, montre que tous les 
marqueurs ont subi une sélection en faveur du parent Cléopâtre. L'hypothèse d'un faux 
groupe de liaison est peu vraisemblable pour deux raisons : (1) les chi2 d'indépendance qui 
testent l'hypothèse de liaison pour chaque couple de marqueurs sont tous significatifs (2) les 
marqueurs codominants (RFLP) hétérozygotes chez les deux génotypes parentaux et 
localisés au niveau de ce groupe de liaison 1, sont également assignés à un même groupe, 
sur la carte du pamplemoussier, et présentent une ségrègation mendélienne (1:l). La contre- 
sélection d'un chromosome entier pourrait provenir des conséquences d'une hétérozygotie 
structurelle et d'une sélection gamétique favorable h un ou plusieurs allèles du mandarinier 
Cléopâtre. Ce modèle biologique ne correspond pas aux hypothèses de I'estimateur de 
Bailey, qui n'envisage que des situations de sélection zygotique ou gamétique sur des 
marqueurs dominants et non des sélections imputables à des variations structurelles du 
génome (Lorieux, 1993). Cet estimateur est donc inopérant pour valider les valeurs de 
fréquences de recombinaison au sein du groupe 1. Cependant, nous pouvons supposer, 
après comparaison avec la carte du pamplemoussier, que l'agencement des marqueurs du 
groupe n'a pas été affecté par les distorsions de ségrégation, du moins en ce qui concerne 
les 5 marqueurs communs (marqueurs RFLP). 

--- ..-....--.--_-. c-_. ..._.lrl. .. ..... . . . . . . . 
, I  
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Tableau 1: Liste des marqueurs hétérozygotes chez l'hybride (Citrus reshni x Poncirus tnyoliata) 
présentant une distorsion de ségrégation 

Origine GrouDe' Fréuuence chi2 du .... _ _  
Locus dÜ de' alléliqÛes dans rapport 1:l 

marqueur liaison les descendances 
A# B# 

0.02 
0.09 
0.30 
0.31 
1.02 
2.01 
2.02 
2.11 
OPF6 
OPF7C 
PF14b 
PK6b 
PK12 
PGl 
3.14 
0.05a 
0.05b 
0.37 
1 .O6 
1.16 
3.18 
PL18b 
1.22b 
Oma 
OP2b 
2.03 
3.08 
OPlC 
3.07b 
OPF4b 
OPF4b 
(TCC)S 
PK4d 
RL14c 
OP3b 
OPF4a 
PL14b 
PK6a 
PK6c 

RFLP 
RFLP 
RFLP 
RFLP 
RFLP 
RFLP 
RFLP 
RFLP 
RAPD 
RAPD 
RAPD 
RAPD 
RAPD 
isozyme 
RFLP 
RFLP 
RFLP 
RFLP 
RFLP 
RFLP 
RFLP 
RAPD 
RFLP 
RAPD 
RAPD 
RFLP 
RFLP 
RAPD 
RFLP 
RAPD 
RAPD 
VNTRIPCR 
RAPD 
RFLP 
RAPD 
RAPD 
RAPD 
RAPD 
RAPD 

1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
I 
1 
1 
4 
4 
4 
4 
4 
6 

6 
7 
7 
7 
9 
9 
9 
9 

12 
11 

6 ,  

0.73 
0.88 
0.85 
0.73 
0.86 
0.79 
0.84 
0.71 
0.83 
0.77 
0.87 
0.74 
0.73 
0.69 
0.80 
0.78 
0.88 
0.77 
0.69 
0.67 
0.75 
0.67 
0.35 
0.35 
0.35 
0.31 
0.35 
0.23 
0.65 
0.67 
0.67 
0.69 
0.65 
0.73 
0.77 
0.24 
0.27 
0.26 
0.34 

0.27 
o. 12 

'O. 15 
0.27 
O. 14 
0.21 
0.16 
0.29 
0.17 
0.23 
'O. 13 
0.26 
0.27 
0.31 
0.20 
0.22 
o. 12 
0.23 
0.31 
0.33 
0.25 
0.33 
0.65 
0.65 
0.65 
0.69 
0.65 
0.77 
0.35 
0.33 
0.33 
0.31 
0.35 
0.27 
0.23 
0.76 
0.73 
0.74 
0.66 

10.80 ** 
29.82 ***** 
24.92 ***** 
10.37 ** 
25.92 ***** 
16.33 **** 
24.02 ***** 
9.31 ** 

22.23 ***** 
15.08 *** 
27.77 ***** 
11.26 *** 
11.08 *** . 
7.69 ** 

18.84 **** 
16.49 **** 
29.83 ***** 
15.08 *** 
7.08 ** 
5.67 * 

13.00 *** 
6.23 * 
4.60 * 
4.92 * 
4.92 * 
7.08 ** 
4.42 * 

15.08 *** 
4.42 * 
5.67 * 
5.67 * 
7.69 ** 
4.92 * 

10.09 ** 
15.08 *** 
14.29 *** 
11.08 *** 
11.26 *** 
4.79 * 

# A= allèle de la mandarine Cleopatra , B= allèle du P. trifiliata Rubidoux 
*P(probabilité)-O.O5, ** P-0.01, ***P-O.OOI, ****P-O.OOol, *****P-O.oooO1 
O - : marqueur n'ayant pas été assigné à un quelconque groupe de liaison 

Biais de I'estimateur "classique" 
Le groupe de liaison 3 comprend, à l'une de ses extrémités, 5 marqueurs présentant 

des distorsions de ségrégation. Si nous conservons l'ordre obtenu avec la méthode 
"classique", on observe un gradient de distorsion unimodal, avec un maximum aux 
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marqueurs 3.18 et 0.37. Ce profil semble suggérer la présence d'un seul gène sélectionné 
au voisinage de ces deux marqueurs. I1 a été démontré que si un seul allèle, au voisinage de 
deux marqueurs, est soumis à une sélection, l'estimateur "classique" des fréquences de 
recombinaison entre ces deux marqueurs liés n'est pas biaisé. Par contre les estimations des 
fréquences de recombinaison sont biaisees lorsqu'il y a un effet de sélection sur chacun des 
deux allèles encadrant les deux marqueurs (Lorieux, 1993). Dans ce cas particulier (deux 
marqueurs entourés de deux allèles sélectionnés), le biais de l'estimateur de Bailey est nul, 
quelles que soient les valeurs sélectives et les fréquences de recombinaison. Par conséquent, 
si nous envisageons la présence d'un seul allèle sélectionné, au niveau du groupe de liaison 
3, les valeurs obtenues par Mapmaker et par l'estimateur de Bailey devraient concorder. 
Cette hypothèse ne semble pas être vérifiée, car les estimations different fortement pour 
deux intervalles: 1.06 - 3.18 et 0.37 - PL18b. I1 y aurait donc dans cette région au moins 
deux loci très impliqués dans un processus de sélection selon l'estimateur de Bailey. 
L'ordre a donc été établi au moyen des Lod score tenant compte des distorsions de 
ségrégation (Lod score Z(u,v,w) (Lorieux, 1993). Nous constatons alors une différence 
entre les ordres obtenus par la méthode classique et par la méthode alternative proposée 
(figure 3), et le gradient de distorsion devient bimodal, ce qui est cohérent avec la présence 
de deux allèles sélectionnés. I1 semble donc probable que l'ordre corrigé soit plus proche de 
l'ordre réel que celui obtenu avec la méthode "classique" mapmaker). 

Conclusion 
L'étude d'une descendance hybride trois voies entre parents génétiquement très 

différents a permis de construire deux cartes génétiques grâce à l'identification des 
structures gamétiques mâles et femelles. 

Des différences très marquées ont été observées pour les taux de distorsions de 
ségrégation bien plus importants chez l'hybride intergenérique mâle que chez le 
pamplemoussier femelle. Ce résultat est cohérent avec les données biologiques: 

- les données bibliographiques montrent que les distorsions sont beaucoup plus 
fréquentes en hybridation interspécifique et intergénérique qu'en intraspécifique (les 
hétérozygoties structurelles jouant certainement un rôle important). La sélection 
globale du groupe de liaison 1 pourrait étre due à de telles structures. 

-les deux parents de l'hybride intergénérique sont polyembryonés tandis que le 
pamplemoussier est monoembryoné; il est donc probable que le fardeau génétique 
est moins important chez ce dernier. L'apomixie facultative (polyembryonie) 
autorise, en effet, l'accumulation à l'état hétkrozygote de nombreuses mutations 
défavorables ou délétères à l'état homozygote. Ces mutations peuvent induire des 
ségrégations anormales Iors des fécondations croisées (sélection gamétique) ou des 
autofécondations (sélections gamétique et zygotique). Dans ces situations, nous 
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avons vu que l'ordre des marqueurs, déterminé par les estimateurs "classiques", 
pouvait être affecté par les distorsions de ségrégation, lorsqu'au moins deux gènes 
soumis 1 sélection sont présents dans la région chromosomique étudiCe. II convient 
alors d'utiliser I'estimateur de Bailey. La présence d'hétérozygotie structurelle peut 
étendre l'effet d'un locus soumis à sélection à de grands fragments chromosomiques, 
voire un chromosome dans son ensemble. Dans ce cas, seule la comparaison avec 
une carte ne comportant pas de distorsion de ségrégation pourrait confirmer les 
liaisons déterminées. 

-compte tenu des phénomènes de compétition pollinique, il est probable que les 
distorsions de ségrégation au niveau des gamètes soient généralement plus marquées 
du côté du parent mâle que du parent femelle. 

La présence de distorsions de ségrégation dans une région génomique particulière 
pourrait donc compromettre l'utilisation de ces marqueurs moléculaires soumis aux effets 
de sélection, dans le cadre d'un programme d'amélioration. En effet, les inversions d'ordre 
et l'obtention de fausses liaisons auraient des conséquences plus néfastes dans la localisation 
de gènes ou de QTL, que les simples biais d'estimation de distance. De même, 
l'introgression d'un fragment chromosomique, assisté par un marqueur moléculaire dont 
l'effet de distorsion, qu'il subit, entraTne une fausse liaison avec un caractère recherché, est 
voué à l'echec. Par conséquent, les connaissances sur la génétique de l'espèce étudiée 
apparaissent déterminantes pour connaître l'origine des distorsions et, donc, utiliser la 
méthode d'estimation la mieux appropriée à un programme de cartographie. 
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