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L 'analyse 
du déterminisme génétique 
des caractères quantitatifs 

chez les végétaux 

Dominique de Vienne 

La forme d'un fruit, la surface d'une 
feuille, la hauteur ou la vitesse de 
croissance d'une plante, sont des 
caractères à déterminisme polygénique 
que la génétique formelle est impuis
sante à analyser. L'étude de tels carac
tères, dont la variation est continue et 
non pas discrète, relève de la généti
que quantitative. Cette discipline souf
fre, aux yeux de la plupart des biolo
gistes, d'un double handicap : 
- pour l 'énorme majorité des carac
tères quantitatifs, on n'a pas la moin
dre information sur les gènes en 
cause : nombre, localisation, effet, 
mode d'action et, a fortiori, lacune 
rédhibitoire, séquence nucléotidique ; 
- sa méthodologie est lourdement 
statistique et l ' interprétation génétique 
des modèles utilisés est souvent déli
cate ; ceux qui ont dû enseigner, par 
exemple, la décomposition de l 'épista
sie en interaction de type << addi
tif x dominance , [ 1 ]  connaissent le 
problème, qui est d'ordre conceptuel 
bien plus que pédagogique. 
Le fait que cet << art de faire de la 
génétique avec des gènes invisibles , 
(A. Gallais) ait un pouvoir prédictif 
remarquable, comme en témoignent 
les succès de la sélection animale ou 

végétale, n'enlève rien à la frustration 
de celui qui cherche à connaître les 
bases génétiques, physiologiques ou 
moléculaires de la variation continue. 
De plus, une telle connaissance per
mettrait en retour une meilleure effi
cacité de la sélection en termes de coût 
et de temps. 
L'utilisation de la mutagenèse par 
insertion a été proposée pour l 'isole
ment de séquences affectant des carac
tères quantitatifs [2 , 3 ] ,  mais à notre 
connaissance n'a encore donné lieu à 
aucune application, sans doute en rai
son de la lourdeur des protocoles 
requis. Parallèlement à ces approches 
moléculaires qui, dans des cas ponc
tuels, devraient fournir une voie 
d'accès aux mécanismes moléculaires 
en cause, la question du déterminisme 
génétique des caractères continus peut 
désormais faire l 'objet d'une méthodo
logie s 'appuyant sur l 'utilisation de 
marqueurs. 

Profes�ur à l'université Paris-Sud, station de 
génétique végétale, lnra-urùversité Paris-Sud, 
La Ferme du Moulon, 91190 Gif-sur-Yvette, 
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Le marquage des loci affectant les 
caractères quantitatifs, ou QTL 
(quantitative trait locz) 

Dès 1923, Sax [4] proposait de repé
rer et de sélectionner les gènes 
<< mineurs " par leur liaison avec des 
gènes << majeurs " qui seraient manipu
lés plus facilement. Cette idée a 
ensuite été souvent reprise et, en 197 1 ,  
Mather e t  Jinks [5] soulignaient que 
l 'utilisation de gènes marqueurs devait 
permettre de << disséquer l 'architecture 
génétique >> de caractères complexes. 
L'électrophorèse des allozymes existait 
à cette époque, mais le faible nombre 
de marqueurs disponibles n'a permis 
qu'une exploitation confidentielle de 
cette idée . L'apparition de la techni
que de RFLP (restriction fragment lenght 
polymorphism), au début des années 80, 
a changé la situation, puisque pour la 
première fois une technique, qui per
mettait de révéler le polymorphisme au 
niveau même de l 'ADN, fournissait 
des marqueurs en quantité suffisante 
pour << saturer >> le génome. 

• Les cartes de liaison génétique 
<< saturées » 
Chez les végétaux, la construction de 
cartes de liaison génétique à l 'aide de 
marqueurs moléculaires est facilitée par 
la possibilité d'obtenir relativement 
rapidement des individus homozygotes 
et des descendances de grand effectif. 
Un croisement initial entre deux 
génotypes homozygotes génétiquement 
différents permet d'obtenir diverses 
descendances en ségrégation : 
- F2 (par autofécondation de 
l 'hybride simple F1) ; 
- back-cross (par rétrocroisement de 
l 'hybride F1 par un parent) ; 
- lignées << recombinantes ,, (par 
autofécondations successives à partir 
des individus F2) ; 
- lignées haploïdes doublées (par 
androgenèse ou gynogenèse dans les 
espèces où l 'on sait induire ces phé
nomènes). 
Pour un ensemble de sondes molécu
laires révélant du polymorphisme entre 
les parents, la détermination du 
génotype RFLP des individus de la 
descendance permet, par un calcul de 
distance de recombinaison, de locali-
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ser les loci marqueurs les uns par rap
port aux autres. 
Combien faut-il utiliser de sondes, 
tirées aléatoirement dans une banque, 
pour que les loci marqueurs soient liés 
génétiquement de proche en proche 
sur l'ensemble du génome, définissant 
autant de groupes de liaison que de 
chromosomes ? Ce nombre, qui 
dépend naturellement de l'espèce con
sidérée, n'est pas astronomique. En 
centiMorgan (cM), la carte 
d 'Arabidopsis* mesure environ 500 [6] , 
celle de Brassica**  820 [7] ,  du piment 
et de la pomme de terre entre 600 et 
700 [8, 9, 10], de la tomate entre 850 
et 1 100 [ 1 1 ] ,  de la lentille autour de 
1 000 [ 12], du maïs 1 400 [ 13], du riz 
sans doute un peu plus de 1 400 [14], 
enfin de la laitue moins de 1 600 [15] . 
Si l'on désire un marqueur tous les 
20 cM en moyenne, 25 à 80 sondes 
simple copie suffisent donc. n faudra 
dans la pratique en prendre davan
tage, car bien des applications des car
tes (voir plus loin) imposent un nom
bre de marqueurs beaucoup plus 
élevé. 
Les marqueurs RFLP semblent mieux 
distribués sur l 'ensemble du génome 
que les gènes à effet morphologique 
cartographiés auparavant. Chez Arabi
dopsis la répartition est clairement aléa
toire, ce qui indique que l 'augmenta
tion du nombre de marqueurs devrait 
progressivement combler les << vides >>. 
Si chez le maïs ou le riz quelques 
régions restent anormalement pauvres 
en marqueurs, il n'en reste pas moins 
que, par rapport aux cartes classiques, 
la corrélation entre longueur des chro
mosomes et nombre de marqueurs est 
meilleure, et que la plus forte densité 
de gènes au voisinage du centromère 
ne semble pas se retrouver. Une meil
leure connaissance de la nature des 
sondes utilisées permettra sans doute 
d'éclaircir ces points. Enfm, l 'utilisa
tion des marqueurs RFLP a confirmé 
un phénomène suspecté : la longueur 
du génome (en cM) est plus faible 
lorsque la descendance étudiée est issue 
d 'un croisement interspécifique plutôt 
que d'un croisement intraspécifique. 

• petite crucifère largement utilisée comme espèce 
modèle pour la biologie moléculaire végétale. 
• • genre auquel appartiennent entre autres le 
chou et le colza. 

C'est le cas par exemple chez la 
pomme de terre [9, 10] ,  et chez le riz 
où la différence atteint 30 % 
(M. Causse, corn. pers.) . La diminu
tion du taux de recombinaison dans 
les croisements interspécifiques est sans 
doute due à la moins bonne homolo
gie des séquences d'ADN. 

• Principe de la mise en évidence 
des gènes à effets quantitatifs 
Dans son principe, la détection de locus 
affectant les caractères quantitatifs, ou 
QTL (quantitative trait loci) est simple. 
Les individus de la descendance carac
téJ;"isée par RFLP ou toute autre tech
nique de marquage sont mesurés pour 
le caractère quantitatif étudié, puis des 
liaisons statistiques sont recherchées 
entre les marqueurs et le caractère. 
Par exemple, dans le cas d'une des
cendance F2, on fera, pour chaque 
marqueur, une partition de la descen
dance en trois groupes génotypiques 
A1A1 , A1A2 et A2A2, et on recher
chera si les trois moyennes du carac
tère sont statistiquement égales. Si ce 
n'est pas le cas, on conclura qu'un 
QTL en ségrégation se trouve au voi
sinage du marqueur considéré, c'est
à-dire qu'une des formes alléliques du 
QTL est liée à A1, l 'autre à A2 
(pour le détail de l'estimation des effets 
des formes alléliques des QTL et de 
leurs interactions dans le cas général, 
voir [ 16]). La possibilité de détecter un 
QTL dépend donc de l 'effectif de la 
descendance, de l'effet du QTL et de 
sa distance au marqueur, puisque la 
recombinaison va diminuer la valeur 
de la corrélation. 
Une autre méthode de mise en évi
dence des QTL est fondée sur le 
maximum de vraisemblance [ 1 7] .  Elle 
permet de calculer la position la plus 
probable du QTL dans l 'intervalle 
entre deux marqueurs. Les avantages 
respectifs des deux méthodes doivent 
s'estomper dès que la densité de mar
queurs est suffisante [ 18] .  Dans les 
deux cas des tests appropriés permet
tent de révéler dominance et épistasie* .  

Bilan de la recherche de QTL 

• Quelques exemples 
Les exemples de QTL mis en évi-
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denee à l'aide de marqueurs RFLP ou 
isoenzymatiques sont déjà nombreux 
chez les végétaux, et ce pour des 
caractères très divers : rendement en 
grain, hauteur totale, hauteur à l 'épi, 
précocité mâle et femelle, pourcentage 
d'humidité du grain, caractéristiques 
de l'épi, tolérance à des contraintes de 
l'environnement chez le maïs [ 19] ; 
masse du fruit, pH du fruit, teneur en 
sucres solubles [ 1 1 ] ,  résistance aux 
insectes [20] , efficacité d'utilisation de 
l 'eau [21 ]  chez la tomate ; caractéris
tiques de la panicule et du grain, fer
tilité, hauteur, nombre de talles, pré
cocité de floraison chez le riz [22] , etc. 
Dans la plupart des cas, l 'effectif des 
descendances était inférieur à 250 indi
vidus. Sous l'hypothèse classique de 
caractères déterminés par de très nom
breux gènes à effet faible, de tels effec
tifs n'auraient pas dû permettre la 
mise en évidence de QTL. Ils sont 
pourtant systématiquement détectés, et 
en faible nombre, quel que soit le 
caractère. Par exemple, dans un bock
cross interspécifique chez la tomate, 
Paterson et al. [ 1 1 ] ont trouvé 6 QTL 
contrôlant la masse du fruit, 5 le pH 
du fruit et 4 le contenu en sucres 
solubles. 
Ces résultats n'excluent pas qu'il y ait 
beaucoup d'autres gènes dont la varia
tion affecte les caractères, mais dont 
les effets seraient non détectables avec 
les effectifs utilisés. Les travaux du 
groupe de Stuber [ 19] , utilisant des 
marqueurs enzymatiques, vont dans ce 
sens. Ces auteurs ont analysé chez le 
maïs deux descendances F2 de 1 776 
et 1 930 individus, pour 82 caractères 
agromorphologiques . Grâce à ces 
grands effectifs, ils ont trouvé que 
60 % des associations marqueur
caractère étaient significatives et que, 
pour un caractère donné, les deux tiers 
des marqueurs révélaient un effet 
significatif. Chez la tomate, des dispo
sitifs de croisement sophistiqués ont 
également permis la mise en évidence 
de QTL à effet faible précédemment 
non décelés [23] . La vision, déjà évo
quée auparavant, qui émerge de ces 
résultats est celle d'une distribution en 

• Interaction entre deux gènes non alléliques 
dont l'un empêche l'autre de s'exprimer. 

mis n ° 10 vol. 6, décembre 90 

Société Française de Génétique 

« L " des effets : peu de gènes à effet 
fort, beaucoup de gènes à effet faible 
[24]. En termes de facteurs limitants, 
ce résultat pourrait être conforme au 
fait que si quelques étapes du méta
bolisme sont critiques, cela entraîne 
automatiquement que les autres ne 
peuvent pas l 'être [25] . 

• Relations entre le nombre de QTL 
détectés et le nombre de gènes affec
tant un caractère 
Parce que la confusion est souvent 
faite, il faut rappeler que le nombre 
de QTL trouvé dans une descendance, 
pour un caractère donné, ne renseigne 
en rien sur le nombre de gènes 
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Figure 1 . Localisation chromosomi
que de Q TL contrôlant la masse du 
fruit (._ }, le pH du fruit ( .,._} et 
la teneur en sucres solubles (� 
chez la tomate. Les différences de 
position entre QTL proches ne sont pas 
significatives (chromosomes 3, 4, 6 et 
7). Les traits sur les chromosomes indi
quent la position des marqueurs RFLP. 
Aucun QTL n 'a été localisé sur les 
chromosomes 2, 5 et 1 2. (D'après 
Paterson et a l .  [ 1 1].) 

contrôlant ce caractère. Cela resterait 
vrai, même si le nombre d'individus 
de la descendance était infini. La 
matière première du généticien est la 
variation : seuls les QTL dont le poly
morphisme affecte la variance du 
caractère sont détectés. C 'est une des 
raisons pour lesquelles, pour un carac
tère donné, on peut ne pas détecter les 
mêmes QTL d'une descendance à 
l'autre [26] . L'analyse de descendan
ces aussi diverses que possible est donc 
un moyen de répertorier les QTL 
intéressants au sein d'une espèce. 

• L'épistasie 
Une autre cause de la spécificité des 
QTL selon la descendance peut être 
l'épistasie. Les données sur les QTL 
dont on dispose aujourd'hui sur le 
maïs ou la tomate ne semblent pas 
révéler un rôle majeur de ce phéno
mène [ 1 1 ,  23, 27] .  C 'est une bonne 
nouvelle pour le sélectionneur qui 
désire guider le transfert de gènes à 
l'aide de marqueurs (cf. plus loin) . 

• L'effet du milieu 
Tout écologiste ou sélectionneur sait 
que, selon le milieu, le classement des 
génotypes peut différer. Il est donc tri
vial de prédire qu'une descendance 
implantée dans deux milieux contras
tés conduira à détecter des jeux de 
QTL plus ou moins différents. A ma 
connaissance, aucun résultat n'est 
encore publié sur ce point. 

• Le choix des caractères 
Un aspect rarement souligné est celui 
de la signification biologique des carac
tères quantitatifs considérés. Par exem
ple, chez les espèces cultivées, un ren
dement donné en matière fraîche peut 
être obtenu avec des architectures de 
plante très différentes. Les QTL impli
qués peuvent affecter la hauteur, le 
nombre d'entre-nœuds, la surface 
foliaire, etc. Certes tout caractère, si 
on l'observe à un niveau suffisamment 
fin, est composite, et les QTL contri
bueront certainement à décortiquer les 
éléments en cause. Mais, au niveau 
macroscopique, l 'analyse génétique de 
la variation continue sera simplifiée 
par la prise en compte de variables 
pertinentes en termes de construction 
de la plante, plutôt que de caractères 
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dont l'intérêt est essentiellement éco
nomique. 
Un exemple particulièrement frappant 
est celui de la forme du fruit chez le 
piment (cité dans [28]). Une F2 entre 
le type allongé et le type sphérique 
révèle une variation continue entre ces 
deux types. Cependant il existe une 
relation allométrique entre la longueur 
et le diamètre de l'ovaire : si l 'on 
porte, au cours du développement, le 
logarithme de la longueur en fonction 
du logarithme du diamètre, le type 
sphérique présente une relation linéaire 
de pente 1 .  Pour le type allongé, la 
même relation est obtenue avant la 
fécondation, mais une rupture de 
pente intervient à ce stade, traduisant 
le fait que l'accroissement de longueur 
va relativement beaucoup plus vite que 
l 'accroissement du diamètre. Le fait 
remarquable est que l 'existence de 
cette rupture de pente est monogéni
que. La distribution continue de la 
forme ne fait que révéler des différen
ces de durée de croissance, qui mas
quent la variation discrète sous-jacente. 
Cet exemple extrême illustre certaine
ment une situation assez générale, qui 
doit inciter le chercheur de QTL à 
faire la part, dans le choix des carac
tères, entre ce qui peut relever du con
trôle spécifique d'une forme et ce qui 
relève plutôt d'un contrôle plus géné
ral de la taille ou de la vitesse de 
développement . 

Que faire des QTL ? 

La sélection assistée par marqueurs est 
une application évidente des QTL. 
Aux recombinaisons près, on a accès, 
via les marqueurs, à la valeur généti
que additive réelle. La construction, en 
se fondant sur ces marqueurs, de 
génotypes cumulant les << bonnes '' for
. mes alléliques des QTL est donc en 
principe possible. Sur ces aspects, des 
résultats théoriques [ 18] et expérimen
taux [ 19] ont déjà été obtenus. 
Dans le domaine des ressources géné
tiques, les QTL peuvent représenter 
un complément très utile aux mar
queurs classiques, qui, en raison de 
leur quasi-neutralité sélective et phé
notypique, ne renseignent que sur 
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<< l 'histoire génétique '' du matériel. 
Les QTL, en revanche, permettraient 
une gestion des ressources génétiques 
fondée sur un polymorphisme ayant 
une signification phénotypique réelle. 
Sur un plan plus fondamental, les 
QTL peuvent permettre de préciser, 
en termes génétiques, les relations 
entre caractères. Des caractères en 
apparence non corrélés peuvent avoir 
des QTL communs (c'est le cas du 
pH et de la masse du fruit chez la 
tomate) et, inversement, des caractè
res corrélés peuvent se révéler sous 
contrôle génétique en partie indépen
dant (croissance de la tige et de la 
racine dans la jeune plantule de maïs). 
Plus généralement, pour la génétique 
du développement, toutes les relations 
de type hiérarchique ou pléiotropique 
dans les contrôles des caractères seront 
mises en évidence. 
Un marqueur RFLP peut aussi servir 
de point de départ à une << marche '' 
sur le chromosome, afin d'isoler le 
QTL marqué. Deux problèmes se 
posent. Ce que l'on appelle QTL est, 
en réalité, un segment chromosomique 
susceptible de porter plusieurs gènes 
liés en déséquilibre de liaison affectant 
le caractère. Un marquage beaucoup 
plus fin du génome est donc nécessaire 
pour repérer ces situations. Ainsi 
récemment chez la tomate, ce qui 
apparaissait comme un seul QTL à 
effet pléiotropique s 'est révélé corres
pondre à une région chromosomique 
hétérogène [23]. Par ailleurs, la dis
tance à parcourir entre le marqueur et 
le QTL peut être considérable en 
nombre de paires de bases. Pour Ara
bidopsis, un cM représente en moyenne 
140 kb (rapport de la taille du génome 
en kb, 70 000, à la taille du génome 
en cM, 500). Dans l'état actuel de la 
carte (90 marqueurs), la longueur 
moyenne de marche pour atteindre 
l'un quelconque des gènes est d'envi
ron 200 kb, et il s'agit là d'une espèce 
favorable. Chez la tomate, un cM 
équivaut à 550 kb, chez le maïs à 
2 500 kb . . .  et pour ces deux espèces 
une résolution de l'ordre du centiMor
gan est potentiellement atteinte, puis
que, tous laboratoires confondus, plus 
de 1 000 marqueurs RFLP existent 
déjà. On en est loin pour les autres 
espèces. 

Perspectives 

Que révélera le clonage de QTL ? Il 
est possible que le résultat soit trivial : 
séquence codant pour telle enzyme, 
telle protéine membranaire, telle 
séquence << amont ••, etc. , déjà connues 
par ailleurs, car il n'y a pas de rai
son de supposer que les QTL consti
tuent une classe particulière de locus. 
Il pourrait cependant exister des biais 
dans les types de séquences trouvés. 
La quasi-neutralité des variations · 
alloenzymatiques est aujourd'hui 
admise, sur la base d'arguments tant 
génétiques [29] que biochimiques [30] . 
Peu de gènes codant pour des enzy
mes devraient donc être trouvés. En 
revanche, des régions jouant un rôle 
important dans la régulation de 
l'expression du génome au cours du 
développement devraient - logique
ment - être mises en évidence. Des 
résultats obtenus dans notre laboratoire 
vont dans ce sens : nous avons mon
tré que la variabilité génétique des fac
teurs contrôlant les quantités de pro
téines individuelles chez le maïs était 
très bien corrélée à la variation mor
phologique, alors que celle des gènes 
de structure de ces mêmes protéines 
ne l'était pas [3 1 ,  32]. Enfin, on pour
rait proposer d'utiliser comme sondes 
RFLP des séquences dont le rôle phé
notypique est discuté (séquences répé
tées de diverses sortes, ADNr . . .  ), et 
rechercher si, sur la carte, elles sont 
localisées au même endroit que des 
QTL déjà marqués. 
La variation génétique continue ne 
concerne pas seulement les caractères 
macroscopiques. Aux niveaux physio
logique, métabolique ou moléculaire, le 
déterminisme génétique de nombreux 
processus contrôlés de façon complexe 
peut faire l'objet de la même appro
che. Cela permettrait, comme pour les 
caractères morphologiques, de trouver 
des relations fonctionnelles non suspec
tées, et pourrait donc représenter un 
complément utile aux analyses molé
culaires fmes, nécessairement plus foca
lisées, de ces processus • 
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Summary 
The analysis of genetic determi
nism of quantitative traits in  
plants 

« Saturated » gcnetic linkage maps 
can now be obtained in plants 
using RFLP (restriction fragment 
length polymorphism) in addition 
to isozymes. This allows quantita
tive trait loci (QTL) to be detec
ted , by computing the correlation 
between every marker locus and 
the character under study in 
segregating progenies. The appli
cations of such an approach are 
numerous, including quantitative 
genetics, germplasm conservation, 
gene isolation by chromosome 
walking and marker-assisted selec
tion. 
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