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Résume
La présente étude a été menée dans le cadre de I’amélioration du mais face au stress hydrique, ou

I’objectif général était d’étudier la régulation génétique de la tolérance au stress hydrique chez le mais
lors de différents stades de son développement allant de la germination jusqu’a I’achévement du cycle

de la culture.

L’objectif de la premiére partie de cette étude conduite dans une chambre de culture est la détection
des régions génomiques et genes candidats impliqués dans la réponse au stress hydrique pendant la
germination et le développement des semis. Nous avons évalué 420 RILs avec leurs parents provenant
d’une population multiparentale (MAGIC) avec un stress hydrique induit par le PEG a la germination
et pendant le développement des semis. Une étude d’association a 1’échelle du génome (GWAS) a été
réalisée pour identifier les régions génomiques associées a la tolérance au stress hydrique. L’étude
GWAS a identifié 16 et 28 SNPs significativement associés aux parametres étudiés dans les conditions
normales et de stress, respectivement. Parmi les SNPs détectés, deux SNPs avaient des associations
significatives avec plusieurs parameétres avec des corrélations positives élevées, suggérant un contréle
génétique pléiotropique. D’autres SNPs étaient situés dans des régions qui abritaient des QTLs majeurs
dans des études antérieures, et colocalisées avec des QTLs pour la tolérance au froid précédemment
publiés pour cette population MAGIC. Les régions génomiques comprenaient plusieurs génes
candidats liés aux stress et au développement des plantes. Il s’agit notamment de nombreux genes et de
facteurs de transcription impliqués dans la germination, les caractéristiques des semis et la tolérance a

la sécheresse.

D’autre part, la GWAS réalisée lors de la deuxiéme partie conduite sur le terrain en évaluant 318
lignées pures issues d’un panel d’association, nous a permis d’identifier 91 et 114 SNPs
significativement associés au rendement et aux parametres corrélés (vigueur, floraison male et femelle,
ASI, hauteur de la plante, surface foliaire, sénescence, longueur de 1’épi, nombre de rangées par épi et
poids de mille grains) dans les conditions normales et de stress hydrique, respectivement. Parmi ces
SNPs, six étaient significativement associés avec la surface foliaire dans les deux conditions suggérant
un controle génétique commun. Les différents SNPs détectés correspondaient a 62 et 89 QTLs dans les
conditions normales et de stress hydrique, respectivement, ou la majorité des QTLS étaient associes au
rendement. Plusieurs QTLs étaient localisés dans des régions génomiques importantes impliquées dans

la réponse a différents stress biotiques et abiotiques.

Les analyses actuelles fournissent des informations et des outils pour des études ultérieures et des

programmes de sélection pour améliorer la tolérance au stress hydrique.

Mots clés : Mais, stress hydrique, étude d’association a 1’échelle du génome (GWAS), germination,

rendement, intervalle anthése-soies, génes candidats.
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Abstract

The present study was conducted in the context of maize improvement against drought stress, where
the main objective was to study the genetic regulation of drought tolerance in maize during different

stages of its development from germination to the final stage of the plant cycle.

The objective of the first part of this study carried out in a growth chamber was the detection of
genomic regions and candidate genes involved in the response to water stress at germination and
during seedling development in maize. We evaluated 420 RILs with their parents from a multiparent
population (MAGIC) with PEG-induced drought at germination and during seedling development. A
genome-wide association study (GWAS) was performed to identify genomic regions associated with
water stress tolerance. The GWAS identified 28 and 16 SNPs significantly associated with the studied
parameters under normal and stress conditions, respectively. Among the SNPs detected, two SNPs had
significant associations with several parameters with high positive correlations, suggesting pleiotropic
genetic control. Other SNPs were located in regions that harbored major QTLs in previous studies, and
co-localized with previously published QTLs for cold tolerance for this MAGIC population. The
genomic regions included several candidate genes related to plant stress and development. These
include many genes and transcription factors involved in germination, seedling traits, and drought

tolerance.

On the other hand, GWAS performed during the second part conducted in the field by evaluating
318 pure lines from an association panel, allowed us to identify 91 and 114 SNPs significantly
associated with yield and correlated parameters (vigor, male and female flowering, ASlI, plant height,
leaf area, senescence, ear length, number of rows per ear and thousand kernel weight) under control
and drought conditions, respectively. Among these SNPs, six were significantly associated with leaf
area in both conditions suggesting a common genetic control. The different SNPs detected
corresponded to 62 and 89 QTL under control and water stress conditions, respectively, where the
majority of QTL were associated with yield. Several QTL were located in important genomic regions

involved in the response to different biotic and abiotic stresses.

The current analyses provide information and tools for subsequent studies and breeding programs

for improving drought tolerance.

Key words: maize, drought stress, Genome wide association study (GWAS), germination, yield,

anthesis-silking interval, candidate genes.
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Introduction
Les prévisions relatives aux changements climatiques entrainant des pressions abiotiques, telles que
la sécheresse et d'autres stress liés a la température élevée, indiquent une augmentation de leur sevérité
et de leur fréquence (Rosenzweig et al., 2014) ainsi qu’une grande variabilité des précipitations au
cours des 40 prochaines années (Harrison et al., 2014 ; Zhao et Dai, 2015).

La sécheresse est I'un des principaux défis de I'agriculture a I'échelle mondiale, car c'est le stress
abiotique le plus grave et le plus répandu qui entrave la productivité potentielle des cultures (Boyer et
al, 2013). La plupart des cultures sont sensibles a la secheresse et subissent des pertes de rendement

jusqu'a 50 % ou considérablement plus (Bray et al., 2000).

Le mais (Zea mays L.) est une espece exigeante en eau (Rahel-Bouziane, 2006) et plus sensible a la
sécheresse que les autres céréales (Banziger et Araus, 2007 ; Thirunavukkarasu et al., 2014). Par
conséquent, les pertes économiques annuelles dues a la réduction de la production de mais causée par
le stress hydrique s'élevent a 15-20 % (Boyer, 1982 ; Lobell et al., 2011 ; Chen et al., 2012 et
Thirunavukkarasu et al., 2014). La demande mondiale de mais augmente en tant que source de
nourriture, de fourrage et de matériaux industriels, parallélement a l'augmentation exponentielle de la
population humaine (Edmeades, 2008) ou environ 193,7 Mha sont cultivés en mais dans le monde,
produisant 1147,7 Mt en 2019-2020 (FAOSTAT, 2020). Le stress futur causé par l'accélération du
réchauffement climatique sera préjudiciable a la production du mais (Webber et al., 2018), plus de 20
% de la zone de culture du mais sera affectée par la sécheresse, en particulier les principales zones de
production de mais d'Asie de I'Est, d'Amérique du Sud et d'Europe occidentale (Edmeades, 2013 ;
Singh et al., 2015). La production de mais est donc menacée par I'augmentation de la sécheresse, des

températures élevées et des précipitations irréguliéres (Lobell et al., 2014).

En Afrique, environ 40 % de la zone de culture du mais est confrontée au stress hydrique qui
entraine des pertes de rendement d'environ 10-25 % (Fisher et al., 2015). Rojas et al. (2011) affirment
que la sécheresse est I'une des catastrophes liées au climat les plus fréquentes dans de grandes parties
de I'Afrique, avec des conséquences souvent dévastatrices pour la sécurité alimentaire. Les pays
d'Afriqgue du Nord ont une forte tendance au réchauffement climatique, en particulier le Maroc,
I'Algérie et le Soudan, avec une augmentation prévue de la température moyenne de plus de 0,3
°Cl/décennie (Shi et Tao, 2014). Le rendement du mais diminue d'environ 10 % lorsque la température
augmente de 1 °C en Afrique du Nord. En Algérie, la production de mais est d’environ 3221T avec un
rendement de 6lg/ha (FAOSTAT, 2022) ou la culture est conduite en irrigué et cultivée
principalement dans le sud du pays. Compte tenu de lI'importance agricole et économique du mais et

des contraintes imposées par le changement climatique actuel, I'amélioration du mais pour la tolérance
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au stress hydrique est une priorité dans les programmes de sélection comme une partie importante de la

solution pour stabiliser la production mondiale (Joshi et al., 2016).

Le manque d'eau affecte les cultures a différents niveaux de leur croissance et de leur
développement (Yordanov et al., 2000), et affecte le mais de la germination a la maturité (Aslam et al.,
2015). La germination, I'émergence, le développement végétatif ainsi que la croissance reproductive
sont tous sensibles au stress hydrique, qui avec les changements climatiques peut coincider a n’importe
quel stade de développement de la culture (Aslam et al., 2015). Par conséquent, 1’identification de la
régulation génétique de la tolérance au stress hydrique est d’une grande importance pour établir des
programmes d’amélioration efficaces, de méme, une identification des composantes génétiques
conférant une tolérance multi-échelle est souhaitable pour faire face aux changements climatiques.

Différentes recherches ont été menées afin d'identifier les variétés tolérantes a la sécheresse
(Alvarez-lglesias et al., 2018 ; Djemel et al., 2018b ; Djemel et al., 2019 ; Chibane et al., 2021 ;
Benchikh-Lehocine et al., 2021), ou avec l'avancement de la technologie, I'objectif de la recherche a
changé de la caractérisation morphologique a I'identification des génes responsables de la tolérance au

stress hydrique.

Comme il s'agit d'une plante en C4, le mais pourrait étre une future culture céréaliére importante, en
raison de son potentiel a mieux se comporter dans des conditions de réchauffement climatique (Shikha
et al., 2021) et de son efficience dans I’utilisation des réserves en eau et de la lumiére pour produire un
rendement élevé et une matiere séche importante (Badr et al., 2020). C’est I'une des cultures les plus
diversifiées au monde (Witt et al., 2012), caractérisée par un haut degré de variabilité génétique di a
un processus de sélection prolongé avant sa diffusion de I'Amérique centrale vers les autres régions du
monde (Matsuoka et al., 2002 ; Doebley, 2004). Zaidi et al.(2010) ont affirmé qu’en utilisant des
méthodes de sélection appropriées, il est possible d'évaluer la variabilité génotypique de la tolérance au

stress hydrique chez le mais et d'identifier les caracteres liés a la tolérance a ce stress.

Le succes de I’amélioration pour la tolérance a la sécheresse est limité par 1’amélioration classique
seule, en particulier dans les conditions actuelles avec les changements rapides des régimes
climatiques (Pandey et al., 2014). L'intégration des progrés des outils et des ressources géenomiques
avec I’amélioration conventionnelle pourrait améliorer la capacité d'identifier les alléles uniques ou
rares souhaitables a partir des collections de germoplasme (Varshney et al., 2005). Contrairement aux
méthodes conventionnelles, la génomique offre des possibilités plus larges de dissection des caracteres
quantitatifs en les décomposant en déterminants génétiques spécifiques, ouvrant ainsi la voie a la
sélection assistée par marqueurs (MAS) et, a terme, au clonage des QTL et a leur manipulation directe

par le biais du génie génétique (Tuberosa et Salvi, 2006 ; Oladosu et al., 2019).
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Comme la tolérance au stress hydrique est un caractére quantitatif a déterminisme polygénique, il

est important de comprendre les mécanismes de régulation qui contrdlent les différentes réponses des
plantes pour adopter les approches de sélection adéquates (Yordanov et al., 2000) et une démarche de
génetique quantitative va permettre de décomposer ce caractére complexe en multiples composantes et
d’étudier les liaisons génétiques entre elles. De plus, la détermination du controle génétique des
caractéres quantitatifs peut étre réalisée afin de relier le génotype au phénotype (Glowinski et Flint-
Garcia, 2018).

La cartographie génétique est une stratégie puissante qui exploite les informations genomiques pour
dissequer des caractéeres complexes et identifier les déterminants génétiques qui peuvent conduire a
I'amélioration des cultures (Stange et al., 2013). La cartographie d'association permet d'obtenir une
résolution plus élevée que la cartographie traditionnelle des QTL et elle convient a la cartographie
simultanée de plusieurs parameétres (Yan et al., 2011). L'analyse d'association basée sur le déséquilibre
de liaison (LD) a acquis une importance et une précision croissantes dans I'architecture genétique des
caracteres polygéniques des cultures, en raison d'une plus grande variation génétique, d'un plus grand
nombre d'alléles et du nombre maximal de recombinants obtenus (Mackay, 2001 ; Yu et Buckler,
2006). Les études d'association a I'échelle du génome (GWAS), qui exploitent la variation naturelle et
la recombinaison historique, sont apparues comme des outils alternatifs a la cartographie de liaison
pour identifier des alleles supérieurs pour des caractéres complexes, avec un gain de temps et une
meilleure résolution cartographique (Rosenberg et al., 2010 ; Yan et al., 2011). En outre, le mais est
une plante modeéle idéale pour mener des études d'association en raison de sa grande diversité
génétique et de la décroissance rapide du déséquilibre de liaison (DL) a I'échelle du génome (Yan et
al., 2009).

L'étude d'association a I'échelle du génome (GWAS) est une technique largement adoptée pour
décoder les associations génotype-phénotype chez de nombreuses especes grace aux progrés des
technologies de sequencage de nouvelle génération (NGS) (Xiao et al., 2017). Chez le mais, la GWAS
a été utilisée pour localiser les régions du génome associées a des caractéres complexes (Buckler et al.,
2009 ; Weng et al., 2011 ; Li H. et al., 2013) et a contribué a la compréhension de la génomique
fonctionnelle et de la génétique du mais (Xiao et al., 2017).

La GWAS a été largement utilisé chez le mais comme un moyen efficace pour détecter des genes
candidats, Tian et al. (2011) ont déterminé la base génétique des paramétres importants de
I'architecture des feuilles et ont identifié certains genes clés. Revilla et al. (2016) , Yi et al. (2020), Yi
et al. (2021) ont mené une GWAS dans une éetude sur des lignées consanguines de mais tempérées afin
de trouver des geénes liés a la tolérance au froid, Wang et al. (2016a) ont réalisé une GWAS et identifié
42 geénes candidats qui contribuent & 55,2 % de la variation naturelle de la tolérance a la sécheresse

3
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chez les plantules de mais, en outre, plusieurs rapports GWAS sont disponibles sur d'autres genes

cibles pour I'amélioration des cultures (Xue et al., 2013). L'inclusion de fondateurs plus diversifiés est
un moyen d'augmenter encore la résolution de la cartographie GWAS (Xiao et al., 2017).

La présente étude s’inscrit dans le cadre de I’amélioration du mais face au stress hydrique, ou
I’objectif général est d’étudier la régulation génétique de la tolérance au stress hydrique lors de
différents stades de son développement allant de la germination jusqu’a 1’achévement du cycle de la
culture. Notre travail consiste en une évaluation de la réponse du mais au stress hydrique en se basant
sur un phénotypage de lignées de mais issues de deux populations différentes, sous des conditions

normales et de stress hydrique afin de pouvoir procéder a 1’étude génétique de cette réponse.

Pour atteindre nos objectifs, notre travail est divisé en différentes tranches. Apres cette introduction
détaillant le contexte de notre démarche scientifique, une synthése bibliographique est rédigée
comportant deux chapitres, ou le premier traite la réponse du mais au stress hydrique ainsi que les
différentes voies métaboliques engagées et le deuxiéme porte sur I’amélioration et la dissection
génétique du stress hydrique chez le mais tout en abordant les travaux réalisés jusqu’a I’heure actuelle,
ainsi que les méthodes de cartographie de QTL et de GWAS avec une attention particuliére pour la
méthode GWAS car c’est ’approche principale utilisée dans ce travail. Le premier volet de notre
recherche porte sur la détection des régions génomiques et genes candidats impliqués dans la réponse
au stress hydrique pendant la germination et le développement des semis en utilisant une population
multi parentale et le deuxiéme traite les autres stades de développement en plein champs en utilisant
des lignées consanguines issues du panel américain « Ames » ol nous avons procédé a la détection des
régions génomiques associées au rendement et au parametres corrélés jugés importants lors de la
réponse au stress hydrique. Nous finirons par présenter les conclusions auxquelles nous sommes

arriveés et les recherches en perspectives.
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Chapitre | : Stress hydrique chez le mais

Dans le contexte de l'agriculture, la sécheresse est définie comme étant une période de précipitations
inférieures a la moyenne (Verslues et al., 2006), lorsque les quantités d'eau disponible dans la
rhizosphere des plantes sont inférieures aux limites requises pour une croissance et une production de
biomasse efficaces (Deikman et al., 2012). C’est une caractéristique climatique naturelle, qui se produit
dans presque toutes les zones climatiques avec une fréquence, une gravité et une durée variables
(Zhang X. et al., 2014). La sécheresse affecte les cultures a différents niveaux de leur croissance et de
leur développement (Flint-Garcia et al., 2005) en déclenchant un stress hydrique. Les altérations
induites par la sécheresse peuvent affecter la morphologie, la physiologie et la biochimie des plantes a
des degrés qui sont fonction de I'espéce végétale et de la variété, du stade de développement et de la
durée et I’intensité du stress hydrique (Jaleel et al., 2009 ; Anjum et al., 2011 ; Basu et al., 2016).

1. Stratégies mises en ceuvre par les plantes face au stress hydrique

Le déficit en eau peut étre caractérisé par une diminution du potentiel hydrique, ce qui rend
I'absorption d'eau du milieu thermodynamiquement défavorable et la perte d'eau par la plante plus
probable (Haswell et Verslues, 2015). Comme réponse, les plantes adoptent diverses stratégies pour
prévenir les pertes d'eau, afin de préserver son approvisionnement méme en cas de potentiel hydrique
réduit et pour résister aux périodes de régime hydrique défavorable accompagnées d'un faible contenu

en eau dans les tissus (Verslues et al., 2006).

La réponse des plantes & la sécheresse est influencée par la durée et la sévérité de la perte d'eau
(Pinheiro et Chaves, 2011; Wang et al., 2016a; Liu et Qin, 2021), I'age et le stade de développement au
moment de 1I’exposition & la sécheresse (Chimenti et al., 2006 ; Liu et Qin, 2021), ainsi que les organes

et le type cellulaire présentant des déficits en eau (Pastori et Foyer, 2002).

Les plantes subissent des changements morphologiques et physiologiques dans des conditions de
stress hydrique. Les mecanismes de réponse des plantes a la sécheresse pour survivre peuvent étre
classés en trois catégories principales : 1'évasion ou 1’échappement, 1'évitement et la tolérance. L'effet
combiné de ces stratégies est la tolérance a la sécheresse (Osmolovskaya et al., 2018). Selon
Osmolovskaya et al., (2018), la tolérance a la sécheresse est la capacité des plantes a maintenir un
équilibre hydrique et une turgescence favorables dans des conditions de stress hydrique. L'évasion de la
sécheresse est une stratégie dans laquelle la plante complete son cycle de vie avant le début de la

5
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sécheresse, elle présente une réponse saisonniere (Basu et al., 2016 ; Osmolovskaya et al., 2018). La
stratégie de 1’évitement intégre I'augmentation de I'absorption d'eau et la diminution de la perte d'eau
par les plantes. Les plantes développent des stratégies telles que I'ajustement osmotique, I'extension de
la capacité antioxydante, et le développement de la tolérance a la dessiccation afin de développer la
tolérance a la sécheresse (Osmolovskaya et al., 2018).

Ainsi, la tolérance des plantes a la sécheresse est un processus complexe qui nécessite une vision
globale pour comprendre ses mécanismes fondamentaux (Gill et Tuteja, 2010). De toute évidence, la
majorité des événements moléculaires déclenchés par une diminution du potentiel hydrique (¥w)
tissulaire ne peut étre attribuée a la seule stratégie d'évitement ou de tolérance. Par conséquent, un
réseau complexe de régulation a plusieurs niveaux contrélant les réponses adaptatives des plantes au

stress hydrique est nécessaire.

2. Régulation des mécanismes d’adaptation et réponse des plantes au stress hydrique

Le stress hydrique affecte considérablement tous les processus physiologiques essentiels, tels que la

photosynthése, la respiration et I'absorption des éléments minéraux nutritifs (Wang et al., 2016b).

Au niveau cellulaire, les signaux du stress hydrique favorisent la fermeture des stomates pour
économiser l'eau, stimulent la production de métabolites protecteurs du stress, régulent le systeme
antioxydant et déploient des enzymes peroxydases pour prévenir les dommages cellulaires aigus et la
perte de I'intégrité des membranes (Gupta et al., 2020). Le déficit hydrique inhibe la division cellulaire,
I'expansion de la surface foliaire, la croissance de la tige et la prolifération des cellules racinaires
(Anjum et al., 2011). Il compromet les échanges gazeux et entraine la surproduction d'espéces réactives

de l'oxygene (ROS) et le développement du stress oxydatif (Kar, 2011).

De facon concertee, tous ces facteurs réduisent considérablement la productivité des plantes et
peuvent conduire a la mort des plantes sensibles a la sécheresse lors d'une exposition prolongée (Gill et
Tuteja, 2010).
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2.1.Photosynthése

La photosynthese, une voie métabolique majeure chez les plantes, est sensible au stress hydrique et
est impliquée dans la réponse a ce stress (Meng et al., 2016). Le stress hydrique est connu pour sa
capacité a réduire la photosynthese en diminuant a la fois la surface foliaire et le taux de photosynthése
par unité de surface. La réduction du taux de photosynthése est principalement due a la fermeture des
stomates ou a une déficience métabolique (Tezara et al., 1999). Bien que la fermeture des stomates soit
un moyen d'ameliorer les effets négatifs du stress hydrique, la diminution de leur ouverture réduit la
quantité de CO2 entrant dans les feuilles, ce qui réduit la réaction d'assimilation du carbone. Les
pigments photosynthétiques sont endommagés par la sécheresse qui diminue I'efficacité d'absorption de
la lumiere (Xie et al., 2017), ainsi, la poursuite des réactions photosynthétiques a la lumiere pendant la
période de stress hydrique sous une concentration intercellulaire limitée de CO2 entraine la réduction
des composants photosynthétiques de transport d'électrons qui peuvent potentiellement réduire
I'oxygene moléculaire, ce qui mene a la production d'especes réactives de I'oxygéene (ROS). Les ROS
peuvent causer de séveres détériorations de I'appareil photosynthétique, ainsi, laltération du
métabolisme pendant le stress hydrique est principalement due a des changements dans le métabolisme
du carbone photosynthétique (Lawlor et Cornic, 2002). Des progres considérables ont été réalisés dans
I'amélioration des composants stomatiques pour la diffusion du CO2, la réaction photosynthétique a la
lumiere et les changements métaboliques, y compris I'expression de génes impliqués dans la régulation
de la photosynthese tardive en cas de sécheresse en vue d'améliorer le rendement en grain (Chaves et
al., 2009). L'adaptation photosynthétique des plantes au stress hydrique implique une interaction
complexe d'hormones, de ROS, de sucres et d'autres événements métaboliques (Pinheiro et Chaves,
2011). La combinaison de modéles informatiques, qui intégrent les processus physiologiques et
métaboliques avec les données d'expression des génes, ainsi que les technologies modernes
d’amélioration et de transgenése sont prometteuses pour améliorer la photosynthése et donc le

rendement des cultures dans des conditions normales comme dans les conditions de stress hydrique.

2.2. Régulation hormonale

Les plantes réagissent au stress hydrique par de nombreuses adaptations, dont I'équilibre hormonal
endogene. Les principales phytohormones, telles que I'acide abscissique (ABA), la cytokinine (CK),

I'acide gibbérellique (GA), l'auxine et I'éthyléne, régulent divers processus qui permettent l'adaptation
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des plantes au stress hydrique (Wilkinson et al., 2012). Lors de I'exposition au stress hydrique, I'ABA
est la principale hormone synthétisée dans les racines et transférée aux feuilles pour initier I'adaptation
des plantes au stress par la fermeture des stomates et la réduction de leur croissance (Wilkinson et
Davies, 2010). La bibliographie cite plusieurs génes impliqués dans la signalisation de I'ABA,
dont : OSNAP, OsNAC5 et DSM2, qui favorisent I'amélioration du rendement en cas de secheresse
pendant la phase reproductive (Sperotto et al.,, 2009 ; Chen et al., 2014). D’autres geénes de
signalisation de ’ABA ont été détectés dans notre étude, et discutés dans la partie relative aux geénes

candidats.

En cas de stress hydrique, les hormones de la famille des cytokinines s’impliquent en retardant la
sénescence et la mort prématurée des cellules au niveau des feuilles, une des caractéristiques
adaptatives tres utiles pour augmenter le rendement en grain. Ceci est di a une augmentation des
niveaux endogenes de CKs par I'expression de I'isopentényltransférase (IPT), un géne de la voie de
biosynthese des CKs (Peleg et Blumwald, 2011). En général, il a été démontré que l'auxine régule
négativement l'adaptation a la sécheresse chez les plantes. De méme, la diminution de la teneur en
acide indole-3-acétique (IAA) est associee a une régulation positive des génes codants pour les
protéines LEA (late embryogenesis abundant), ce qui entraine une adaptation a la secheresse chez les
plantes (Xie et al., 2003). Il est suggéré que I’acide gibérrélique régule positivement l'adaptation des
plantes au stress hydrique. Une baisse rapide des niveaux de GA endogene a été observée dans les
plantes soumises a un stress hydrique, entrainant une inhibition de la croissance (Wang et al., 2008).
L'éthyléne est un régulateur négatif de la réponse au stress hydrique en favorisant la sénescence des
feuilles et en inhibant la croissance et le développement des racines, I'expansion des pousses/feuilles et
la photosynthese (Munné-Bosch et allegre., 2004 ; Fukao et al., 2006). L'éthyléne peut également
affecter directement le rendement en augmentant l'avortement des embryons et des grains et en
réduisant le taux de remplissage des grains (Yang et al., 2004). En plus des hormones principales,
d'autres hormones telles que les brassinostéroides, I'acide jasmonique (JA), l'acide salicylique (SA), et
la strigolactone ont également un rdle important dans la croissance et le développement des plantes.
Cependant, leur fonction sous le stress est relativement moins bien caractérisée. Plusieurs études
suggerent que toutes les hormones n'agissent pas de maniére isolée mais interagissent et modulent la
biosynthése et les réponses des unes et des autres. Par consequent, le résultat de la réponse au stress
hyrique est régulé par un équilibre entre les hormones qui favorisent et celles qui inhibent le parametre,

plutdt que par des hormones individuelles (Gomez-Roldan et al., 2008 ; Xing et Zhang, 2010).
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2.3.Transpiration et conductance stomatique

La premiére réponse de la plante a la sécheresse est d’éviter le manque d’eau, par le maintien du
potentiel hydrique (¥w) des tissus en augmentant son absorption ou en limitant sa perte (Antunes et al.,
2018). La réponse débute par la fermeture des stomates déclenchée par l'acide abscissique (ABA).
Cependant, cette fermeture ne diminue pas seulement la perte d'eau par transpiration, mais réduit
également l'absorption de CO2 et de nutriments, et altére par conséquent les voies métaboliques telles
que la photosynthese (Xiong et Zhu, 2002). La réduction de la transpiration peut étre assurée par la
perte des feuilles ou la diminution de leur nombre, de leur taille et de leur ramification (Micco et
Aronne, 2008). Des recherches ont montré que la diminution de la conductance stomatique en réponse
au stress hydrique est liée non seulement a une réduction de I'expression des genes des aquaporines,
mais aussi a des caractéristiques anatomiques entrainant une réduction de la surface des chloroplastes
exposée a l'espace intercellulaire par unité de surface foliaire (Miyazawa et al., 2008 ; Tosens et al.,
2012). La réduction de la taille et du nombre de stomates est une autre forme d’adaptation pour assurer
la survie des plantes pendant les périodes de stress (Xu et Zhou, 2008). Ainsi, toutes ces adaptations
réduisent 1’effet négatif du stress hydrique sur la photosynthése et ont donc un effet positif sur
I'efficience de I'utilisation en eau (WUE), qui a son tour se traduira par un effet positif sur le rendement
(Blum, 2005).

2.4. Morphologie et taille des racines

Dans de nombreuses cultures, le stress hydrique est percu en premier lieu par le systéme racinaire,
qui continue & se développer dans le sol méme si la croissance des pousses est inhibée dans ces
conditions (Spollen et Sharp, 1991). Selon Muller et al. (2011), la croissance des racines est renforcée
suite a une réorientation du transport des éléments assimilés vers ces organes afin d’assurer une
absorption suffisante d’eau. L'expression d'enzymes liées a la morphologie des racines est induite par
un faible stress hydrique, tandis que d'autres proteines structurelles sont sous-exprimées, ce qui est
fortement corrélé a la croissance des racines et donc a une augmentation de la surface d'absorption de

I'eau.
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2.5. Ajustement osmotique

L'ajustement osmotique (AO) est défini comme un processus d'accumulation de solutés dans les
cellules en division lorsque le potentiel hydrique est réduit, ce qui contribue a maintenir la turgescence
(Chaves et Oliveira, 2004). L'agrandissement des cellules et la croissance des plantes dépendent
fortement de la disponibilité de I'eau et aident a maintenir la turgescence. La mesure de la turgescence
dans les régions en croissance des plantes, en particulier les feuilles et les tiges, montre peu ou pas de
réduction, bien que I'agrandissement des cellules soit inhibé pendant le stress ce qui est probablement
dd a I'AO (Serraj et Sinclair, 2002). Sous les conditions de stress, I'AO s’implique dans le maintien de
la conductance stomatique, de la photosynthese, du volume d'eau des feuilles et de la croissance (Serraj
et Sinclair, 2002 ; Chaves et Oliveira, 2004 ). En plus de la réduction de la teneur en eau, d'autres
changements sont associés, tels que l'augmentation de la concentration en sel et de I'impédance
mécanique (Sauter et al., 2001). Les cations inorganiques, les acides organiques, les glucides et les
acides aminés libres sont les solutés prédominants connus qui s'accumulent en réponse au stress
hydrique. L'accumulation de solutés compatibles tels que la proline et la glycine bétaine aide a protéger
les plantes des effets néfastes du stress hydriqgue non seulement par I'AO mais aussi par la
détoxification des ROS, la protection de l'intégrité des membranes et la stabilisation des enzymes ou
des protéines (Ashraf et al., 2007). Cependant, il existe certaines plantes dans lesquelles les sucres sont
les principaux osmolytes qui jouent un réle important dans I'AO, notamment le saccharose, le tréhalose,
le glucose et le fructose (Ge et al., 2008 ; He et al., 2015).

Des études sur les réponses au déficit hydrique, telles que la fermeture des stomates, I'expression de
génes spécifiques au stress, l'accumulation d'osmolytes et la régulation ascendante des systémes
antioxydants, ont récemment fait des progres considérables (Gill et Tuteja, 2010 ; Tétrai et al., 2016 et
Frolov et al., 2017 ; Castorina et al., 2020).

3. Effet du stress hydrique sur le mais

Le mais est une plante qui réagit au stress hydrique par les mémes mécanismes et stratégies de base
que les autres plantes (fermeture des stomates, ROS, hormones,..) sauf que cette culture a des
particularités de réponse en raison de sa morphologie et son systeme reproductif. Les effets du stress
hydrique sur le mais a différents stades de croissance et niveaux d'organisation ont été présentés dans la

Figure 1 et décrits dans la partie suivante.
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3.1. Effet sur la phase végétative
3.1.1. Emergence

La taille des graines de mais est plus grande que celle des autres céréales comme le blé, le riz et
I'orge. Par conséquent, les besoins en eau sont plus importants pour maintenir le potentiel osmotique et
transformer les réserves pour assurer une bonne germination (Gharoobi et al., 2012). La vigueur des
graines est un parameétre important dans la sélection du mais qui est fortement réduite par le stress
hydrique (Khodarahmpour, 2011). Le stress hydrique réduit le potentiel de germination des graines de
mais en diminuant leur viabilité. D’aprés les résultats obtenus par Djemel et al., (2018b), tous les
indices de germination (taux de germination, vitesse, ..) ont diminué avec I’augmentation du stress. Les
plantules de mais émergent dans les 4 a 9 jours suivant le semis, en fonction des facteurs intrinseques
de la graine et des conditions environnementales telles que la température et I'humidité (Bell, 2017), En
plus de la réduction du taux de germination (Muhammad et al., 2013), 1’élongation des racines et des
coléoptiles est affectée par la sécheresse chez le mais (Liu M. et al., 2015 ; Zhao et al., 2016) et la
diminution de la croissance des pousses est plus marquée que celle des racines (Khodarahmpour,
2011). Selon Achakzai (2009), la sévérité du stress hydrique est directement liée a une mauvaise

imbibition et germination ainsi qu’un mauvais développement des plantules du mais.

3.1.2. Croissance et développement

Le stress hydrique entrave la croissance et le développement du mais, ces derniers sont estimés par
différents parametres comme la hauteur de la plante, la surface foliaire, les caractéres structurels et
fonctionnels des racines, la biomasse, le poids frais, le poids sec de la plante et le diamétre de la tige.
Khan et al. (2001) et Zhao et al. (2006) ont affirmé que le diamétre de la tige, la surface foliaire, la
hauteur et la biomasse de la plante sont réduits sous les conditions de stress hydrique. La pression de
turgescence, l'interception de la lumiére et I'assimilation du flux sont déterminants pour I'élongation des
feuilles (Rucker et al., 1995). Par consequent, le stress hydrique entraine la réduction de la taille et du
nombre de feuilles chez le mais. De méme, Hassan et al. (2013), dans leur étude, ont affirmé que les
populations ayant la teneur relative en eau la plus élevée sont également associées a la croissance

foliaire la plus élevée qui est affectée par le stress hydrique.

Les racines sont I'organe essentiel pour la perception des signaux de deficit hydrique et I'absorption
de I'eau. Les racines séminales du mais sont initiées apres la germination, et un systéme de racines

nodales est ensuite développé. L'absorption de I'eau et des nutriments est initialement effectuée par le
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systeme de racines séminales (Zhang Z. et al., 2018). Les premiéres racines nodales qui se forment au-
dessus du sol vont pénétrer dans le sol pour fournir un support et maintenir la plante en position
verticale (Zhang Z. et al., 2018). La réduction du nombre de racines du collet et de la densité de
ramification des racines latérales peuvent améliorer la tolérance a la sécheresse chez le mais en
augmentant la profondeur d'enracinement et I'acquisition d'eau du sous-sol (Zhan et al., 2015 ; Gao et
Lynch, 2016).

3.2. Effet sur la phase de reproduction

Le développement du pollen et des soies, la pollinisation, le développement de I'embryon, de
I'endosperme et du grain sont les différentes composantes de la croissance reproductive séverement

menaceées par le stress hydrique.

3.2.1. Développement du pollen

Les pollens sont produits dans la panicule qui est situé au sommet de la plante, ils sont affectés par
le stress hydrique de différentes manieres. La mortalité du pollen est due a la déshydratation, car
I'hnumidité du pollen est perdue en raison des conditions séches (Aylor, 2004). La vitesse de
sédimentation, la viabilité du pollen, la gravité spécifique, la forme du pollen et la dispersion sont
sérieusement affectées dans les pollens déshydratés (Aylor, 2002). L'accumulation accrue d'ABA et la
réduction de l'activité de I'invertase sont les principales raisons de la stérilité du pollen en cas de stress
hydrique (Saini et Westgate, 1999).

3.2.2. Développement des soies

La soie est la partie florale femelle du mais et doit étre réceptive pour une bonne pollinisation et
fertilisation. Les soies restent réceptives pendant 21 jours, mais la réceptivité a tendance a diminuer 10
jours apres leur formation (Du Plessis, 2003). Il est rapporté que la formation des soies est retardée de
6-9 jours suite au stress hydrique (Dass et al., 2001). La panicule apparait 2-4 jours avant I'émergence
de la soie dans des conditions normales et ce modele est appelé protandrie. Le retard dans I'apparition
de la soie est responsable de I'augmentation de l'intervalle anthése-soie (ASI) qui est un indice trés

critique pour I'achevement efficace du stade de la croissance reproductive (Bassetti et Westgate, 1993).

Aprés la fécondation, I'élongation des soies s'arréte et la dessiccation commence. En conditions de
stress, la dessiccation des soies commence plus tot et le tube pollinique est incapable d'atteindre
l'ovaire, ce qui empéche la fécondation et 1’échec de cette derniére se produit a cause de la dessiccation
précoce des soies due au stress d’ou la stérilité des épis (Dass et al., 2001).
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3.2.3. Intervalle anthése-soies (ASI)

La réponse la plus courante du mais au stress hydrique consiste en un retard dans la formation des
soies par rapport a la chute du pollen, ce qui entraine généralement un développement asynchrone de
I'anthése et de la soie (appelé intervalle anthese-soies, ou ASI car c'est I'acronyme en anglais d'Anthesis
Silking Interval) (Tuberosa et al., 2002). L’ASI est un indice critique pour la tolérance au stress
hydrique des génotypes de mais, plus sa valeur est faible, plus la production est importante et vice
versa. L augmentation de cet intervalle entrave la réussite de la pollinisation et réduit considérablement

les rendements en grain (Bruce et al., 2002 ; Zhu, 2016).

3.2.4. Développement de I’embryon, de I’endosperme et des graines

Le développement embryonnaire est trés sensible au stress hydrique, et il est affecté de différentes
maniéres ; I’avortement de 1’embryon peut étre provoqué par I’accumulation des espéces réactives de
I'oxygéne (ROS) dans I'ovaire ce qui favorise un environnement oxydatif (Kakumanu et al., 2012), un
apport insuffisant d'assimilats photosynthétiques et de substrats sucrés a I'embryon en développement
(Feng et al., 2011) ou par I'accumulation d'/ABA (Setter et al., 2001).

La capacité de stockage de I'endosperme est déterminée par la division cellulaire au cours des
premiers stades de développement de I'endosperme, tandis que le volume final de I'endosperme est
déterminé par I'élongation cellulaire et la multiplication des organites cellulaires (Olsen et al., 1999).
La division cellulaire est réduite par le stress hydrique pendant le développement de I'endosperme et
par conséquent, la capacité de stockage est limitée (Ober et al., 1991).

Des teneurs élevées en humidité sont nécessaires pendant le remplissage du grain et le déficit en eau
a ce stade entraine des graines de mauvaise qualité (Manivannan et al., 2007). Le stress hydrique réduit
la photosynthése et la diffusion des assimilats photosynthétiques, suivi d'un faible remplissage ainsi
qu’une taille et un poids réduits des graines (Yadav et al., 2004 ; Oveysi et al., 2010).

13



Synthése bibliographique

Phase de Effet du Phase de
croissance stress croissance
végétative hydrique sur reproductive

le mais
Emergence )I( dC,:ro:ssance et i Développement Développement
eveloppemen de la panicule > des soies
, N , N
Part|e_ ,Pgrtle Pollinisation
N N7 souterraine aérienne
Caractéristiques Caractéristiques i .
structurelles des fonctionnelles Fécondation
racines des racines Parameétres Parametres T
de la tige des feulles Développement de
I'embryon
Structure de Fonction de N
la feuille la feuille Développement de
| I'endosperme
¥ Y
Photosynthése Interception Transpiration Développement
de la lumiére des graines
N\

Limitations
stomatiques

Limitations non
stomatiques

Figure 1. Effet du stress hydrique sur le mais (Aslam et al., 2015).
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Chapitre Il : Amélioration et dissection génétique de la tolérance au
stress hydrigue chez le mais

1. Génome du mais

Le mais (Zea mays L. ; 2n = 2x = 20) possede un genome de taille moyenne d'environ 2300 Mbp
qui a été séquence en 2009 (Schnable et al., 2009). Le génome du mais est complexe et présente un
taux de diversité génétique trés élevé par rapport a d'autres plantes modéles (Fu et Dooner, 2002), il est
en constante évolution car les éléments transposables le modifient et affectent la diversité génétique
(Morgante et al., 2005). Les éléments transposables (ET) sont des éléments génomiques qui ont la
capacité de se déplacer dans le genome par un mécanisme de transfert de type copier-coller ou couper-
coller, ils constituent environ 85% du génome du mais (Schnable et al., 2009). En plus d'avoir des
effets directs sur la séquence codante des protéines et la régulation des transcriptions (Tenaillon et al.,
2010), les ET fournissent également de multiples voies pour la génération de la variation du contenu du

génome (Yandeau-Nelson et al. 2005 ; Bennetzen and Wang, 2014).

2. Determinisme geneétique de la tolérance au stress hydrique chez le mais

L’identification des composantes génétiques responsables de la tolérance aux différents stress
abiotiques représentent un défi pour les chercheurs (Mao et al., 2015), surtout que la majorité sont des
caractéres complexes. Les caractéres quantitatifs sont multifactoriels et sont influencés par plusieurs
génes polymorphes et conditions environnementales (Belknap et al., 2003), ainsi leur expression est
complexe, car elle résulte souvent de I'action concertée de plusieurs génes et de leur interaction avec
I'environnement (Glowinski et Flint-Garcia, 2018). Etant donné que la tolérance au stress hydrique fait
intervenir divers parameétres physiologiques et qu'elle est controlée par un grand nombre de génes a
faible effet, son amélioration est difficile (Gupta et al., 2017). Par conséquent, l'identification de la
régulation génétique de la tolérance au stress hydrique est d'une grande importance pour établir des
programmes d’amélioration efficaces (Nakashima et al., 2014).

L'amélioration génétique conventionnelle, fondée sur I'application des principes génétiques
classiques de transmission des caractéres, a permis d'introduire avec succes des caractéres appropries
dans les cultivars. Au cours du processus de sélection, la descendance doit étre testee a chaque
génération afin de sélectionner les individus les plus performants comme parents de la génération
suivante, jusqu'a ce que la combinaison souhaitée des caracteres de la culture soit trouvée (Acquaah,

2009). L'approche classique de la sélection présente deux limites principales : (i) seule la variabilité
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génetique existant dans I'espéce cultivée elle-méme ou dans des especes compatibles entre elles peut
étre utilisée pour améliorer les cultures ; (ii) la sélection des génotypes performants est basée sur les
phénotypes. Cela peut affecter de maniére significative I'investissement dans le développement de
nouvelles variétés. De plus, dans le cas de certains caracteres polygéniques complexes, les phénotypes
individuels peuvent ne pas étre fiables, et l'identification de génotypes valables nécessite le
phénotypage de leur descendance (Acquaah, 2009).

L'amélioration génétique moderne s'est préoccupée de ces limitations en incorporant des outils
biotechnologiques permettant de surmonter les barriéres inter-sexuelles et de créer une nouvelle
variabilité dans les especes cultivées. Ces outils peuvent étre appliqués afin d’améliorer la fiabilité des
programmes de sélection basés sur le génotypage des descendances en ségrégation (Langridge, 2019).
Le développement d'outils avancés pour I'analyse qualitative et quantitative de I'expression des genes
dans les organes et les tissus doit également étre souligné, car ces méthodologies fournissent la base
moléculaire permettant d'établir des liens fonctionnels entre les génes et les caracteres (Nejat et al.,
2018). Les dernieres évolutions des outils de la sélection moléculaire sont issues de la capacité actuelle
de sequencer les organismes au niveau du génome combinée aux progres de la bio-informatique. Le
génome contient toutes les informations héréditaires de l'individu et la génomique est devenue
essentielle pour comprendre la facon dont les génes contrélent les caracteres manifestés par un
organisme et le mode de transmission de ces caracteres a sa descendance. Par conséquent, la
génomique des plantes a un potentiel énorme, fournissant des informations trés utiles qui peuvent étre

exploitées pour I'amélioration variétale dans les programmes de sélection (Kumpatla et al., 2012).

3. Marqueurs moléculaires

Ces derniéres années, les marqueurs moléculaires ont été utilisés dans le secteur agronomique
comme des outils puissants pour l'analyse de la variation génétique, car ils permettent de relier
efficacement la variation phénotypique et génotypique (Varshney et al., 2005). Les marqueurs basés sur
I'ADN sont beaucoup plus nombreux et plus uniformément répartis sur lI'ensemble du génome que les
marqueurs génétiques classiques (morphologiques ou biochimiques). Dans le contexte de I'amélioration
des cultures, ces marqueurs présentent d'autres avantages pratiques : leur présence ou leur absence n'est
pas affectée par I'environnement et ils peuvent étre détectés a n'importe quel stade de la croissance de la
plante (Benavente et Giménez, 2021). Chez le mais, les marqueurs moléculaires sont utilisés pour les

études sur I'évolution des populations et des genomes, la caractérisation du materiel génétique et la
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s¢lection des collections de base, la cartographie des caractéres ainsi que pour I’amélioration (Kahler et
al., 2010).

Les types de marqueurs moléculaires principalement utilisés ont évolué au cours des derniéres
décennies. Les marqueurs moléculaires, tels que les marqueurs basés sur ’hybridation comme les
marqueurs RFLPs (Restricted Fragment Length Polymorphism), les marqueurs basés sur la réaction de
polymérisation en chaine (PCR) comme les marqueurs RAPDs (Random Amplified Polymorphic
DNA) et les marqueurs SSRs (simple sequence repeats),ont été développés et utilisés pour I'analyse des
QTLs (Kim et al., 2000), tandis qu’actuellement, grace aux avancées des nouvelles technologies de
génotypage a haut débit, ces marqueurs ont progressivement été abandonnés au profit des SNPs. Les
marqueurs basés sur les séquences d’ADN comme les SNPs (single nucleotide polymorphism)
représentent la forme la plus courante de la variation de I'ADN génomique et sont préférés aux autres
marqueurs génétiques en raison de leur faible taux de mutation et de la facilité et du codt réduit du
génotypage (Rafalski, 2002 ; De Resende et al., 2014).

Les SNPs ont été tres couramment utilisés pour les études d'association visant a identifier les génes
ou les régions génomiques contribuant a des caractéeres complexes (Poland et al., 2011 ; Tian et al.,
2011). Les recherches sur le génome entier ont permis d'identifier des SNPs dans presque toutes les
régions génomiques pour expliquer la variation des caractéres phénotypiques a divers degrés. D'un
point de vue moléculaire, les SNPs fonctionnels peuvent affecter le phénotype en interférant a la fois au
niveau de la transcription et de la synthese des protéines (Reumers et al., 2008).

Les polymorphismes mononucléotidiques (SNP) se produisent a des positions spécifiques du
génome et constituent la forme la plus courante de variation génétique chez les organismes eucaryotes.
Ils sont le résultat de mutations aléatoires qui se produisent a quelques centaines de paires de bases
d'intervalle dans la plupart des génomes. Bien que la majorité des SNPs se trouvent dans I'ADN entre
les genes, ils peuvent également apparaitre a I'intérieur des génes et dans les régions régulatrices ou ils
peuvent affecter directement la fonction des genes et donner lieu a une variation phénotypique
observable (Morales et al., 2020).

4. Technologies de séquencage de nouvelle genération (Next Generation
Sequencing)

La technologie de sequencage de nouvelle génération (NGS) a transformé la biologie moderne grace
a son haut débit et a son faible colt (Schuster, 2008). Le multiplexage et le séquencage par synthése
(SBS) ont considérablement amélioré I'efficacité du séquengage (Shendure et al., 2017). Le sequencage

de nouvelle génération comprend trois étapes de base : (1) la construction d'une bibliotheque de
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fragments d'ADN génomique ; (2) I'amplification de I'ADN par réaction en chaine par polymérase
(PCR) ; et (3) le séquencage (Mardis, 2008). Trois plateformes NGS majeures : 454 (Roche), Solexa
(Illumina) et SOLID (ABI), ont permis une application plus large de séquencage du génome. Bien que
chacune de ces plateformes présente des avantages et des inconvénients specifiques, le choix de la
plateforme de séquencage dépend de I'objectif expérimental (Liu et al., 2012). Les deux stratégies de
NGS comprennent le reséquencage du génome entier (whole-genome resequencing) (WGR) et le
séquencage a représentation réduite (reduced-representation sequencing) (RRS) (Scheben et al., 2017).
La principale différence entre ces deux approches est le séquencage multiplex ; de plus, le codt du RRS
par échantillon est beaucoup moins cher que celui du WGR, qui a l'avantage d'étre largement épargné
par les biais du RRS (Davey et al., 2011).

4.1. Génotypage par séquencage

La technique du génotypage par séquencage (GBS) utilise des enzymes de restriction pour réduire la
complexité des prélevements d'ADN et obtenir ensuite des données de haute qualité relatives au
polymorphisme (Poland et Rife, 2012). Cette technique se concentre sur les données de séquencage
obtenues a partir de fragments de restriction de I'ADN plutét que du génome entier et permet aux
chercheurs et aux améliorateurs d'identifier les variations génomiques parmi de nombreux organismes
ayant de grands génomes (Gore et al., 2009). C’est 1'une des méthodes de RRS les plus utilisées, ou le
systéeme de code-barres a été amélioré pour permettre la découverte des SNPs a I'échelle du génome
avec un taux d'erreur plus faible et un colt réduit (Elshire et al., 2011). Au minimum 15 enzymes de
restriction sont disponibles pour le GBS et peuvent étre utilisées pour le séquencage des génomes,
méme lorsque le génome de référence n'est pas disponible (Glaubitz et al., 2014).

Les SNPs a haut débit détectés par le GBS sont largement utilisés pour I'analyse de la diversité
génétique (Gouesnard et al., 2017 ; Eltaher et al., 2018), les études d'association a I'échelle du génome
(GWAS) (Arruda et al., 2016 ; Imai et al., 2018), la cartographie des QTLs (Ariani et al., 2016 ; Ma et
al., 2018) et la prédiction génomique (GP) ( Battenfield et al., 2016 ; Elbasyoni et al., 2018) ; chez de
nombreuses espéces végétales.

Le GBS peut étre appliqué a des espéces présentant une grande diversité et de grands génomes,
comme le mais, il a été largement appliqué pour le séquencage de plusieurs lignées de mais. Trois
générations de cartes d'haplotypes de mais ont été construites a partir de ces données ( Bukowski et al.,

2018) et ont été appliquées a I'étude de nombreux aspects de la génétique du mais. Le GBS a été
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applique a plusieurs études sur le mais dans le monde entier et a fourni de nombreuses informations

aux chercheurs qui utilisent le GBS ou des technologies RRS similaires (Elshire et al., 2011).

5. Méthodes de dissection génétique du stress hydrique

La cartographie genétique est une technique performante qui exploite les informations génomiques
pour disséquer des caractéres complexes et identifier les déterminants génétiques permettant
d'améliorer les cultures (Stange et al., 2013). Grace aux avancées des technologies de séquencage de
nouvelle génération (Next Generation Sequencing NGS), le décodage des associations génotype-
phénotype est désormais faisable via des méthodes permettant de relier le génotype au phénotype
(Glowinski et Flint-Garcia, 2018). La cartographie de liaison (biparentale) et la cartographie
d'association a 1’échelle du génome entier, constituent la base de I’amélioration génétique actuelle (Xu
et al., 2012), ce sont les approches de détection de QTLs couramment utilisées pour dissequer
I'architecture génétique des caracteres quantitatifs (Mackay, 2001).

Le génotypage par séquencage fournit des marqueurs SNPs qui peuvent étre utilisés pour identifier
les alleles associés aux parametres cibles (Poland et Rife, 2012). Les études d’association et la
cartographie de liaison sont les stratégies majeures utilisées chez les plantes pour identifier les QTLS
pour des caractéres complexes. L objectif de la cartographie génétique est I’identification du ou des
génes responsables de la variation phénotypique. Chez le mais, depuis la publication du génome de
référence B73, les analyses d'association a 1’échelle du génome et de cartographie de liaison ont
considérablement augmenté, ce qui a permis la dissection de nombreux caractéres importants pour
I'agriculture. Cependant, I'identification du gene ou de la variante responsable reste un défi (Zhu et al.,
2016). Ces deux approches sont complémentaires : I'analyse de liaison identifie souvent de vastes
régions chromosomiques d'intérét avec une couverture de marqueurs relativement faible, tandis que la
cartographie d'association fournit une haute résolution avec une couverture de marqueurs tres élevee
(Thornsberry et al., 2001; Hirschhorn et Daly, 2005). La cartographie QTL a un pouvoir de résolution
et une vitesse faibles, ainsi que des fréquences alléliques réduites (Xu et al., 2017). En revanche, la
GWAS est une avancée de la cartographie d'association qui s'appuie sur des événements de
recombinaison historiques, accumuleés sur des centaines de générations, offrant ainsi un pouvoir de
résolution plus élevé et une plus grande fréquence d'alléles (Carlson et al., 2019).

Récemment, de nombreuses études ont combiné I'étude d'association a I'échelle du génome et la
cartographie des QTLs afin d'identifier et de valider les QTLs associés aux parametres ciblés (Zhang et
al., 2019 ; Gardiner et al., 2020 ; Sallam et al., 2022).
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5.1. Cartographie des QTLs (Biparentale)

Un QTL est une région de I'ADN qui est associée a un caractére particulier, dont le degré varie et
qui peut étre attribué a des effets polygéniques (Belknap et al., 2003). Le nombre de QTLs qui
expliquent la variation d’un caractére phénotypique est un indicateur de I’architecture génétique de ce
caractére. Glowinski et Flint-Garcia (2018) ont affirmé que plus il y a de QTLs, plus le caractére est
complexe.

La cartographie des QTLs est une méthode majeure utilisée pour disséquer la base génétique de
caractéeres complexes, et sert également de base a la sélection assistée par marqueurs (Marker Assisted
Selection MAS), elle consiste a trouver une association entre un marqueur genétique et un phénotype
mesurable. Les populations adoptées pour la cartographie de liaison sont généralement issues d'un
croisement bi-parental avec une origine claire. La cartographie des QTLs permet de déterminer si un
fragment chromosomique situé entre deux points de rupture spécifiques est associé a un phénotype
spécifique (Liu et Qin, 2021).

Plusieurs études ont été réalisées sur la cartographie des QTL impliqués dans la tolérance au stress
hydrique chez le mais (Agrama et Moussa, 1996 ; Lu et al., 2006 ; Hao et al., 2009 ; Ruta et al.,
2010a,b ; Liu et al., 2011 ; Li et al., 2018). Cing QTLs liés au rendement en grain ont été signalés sur
les chromosomes 1, 3, 5, 6 et 8, et expliquent 50 % de la variance phénotypique (Agrama et Moussa,
1996). Lu et al. (2006) ont analysé les QTLs additifs et épistatiques associés au rendement et a ses
composantes sur la base de 261 SSR en utilisant 221 lignées recombinantes (RILs) comme matériel
d'essai dans des conditions normales et de stress. Leurs résultats ont indiqué que de nombreux QTL
variaient, ce qui les a poussé a suggérer que cela était trés probablement di a différents niveaux
d'expression génétique présentés dans les deux groupes de traitement de stress hydrique. Hao et al.
(2009) ont rapporté que l'identification de QTLs associés au stress hydrique au stade des semis
contribuera au profil de la tolérance au stress hydrique tout au long du cycle de vie du mais, ce qui
aidera a comprendre le mécanisme complexe de cet important caractére agronomique. Une étude
conduite par ces mémes auteurs a révélé que sept QTLs liés au taux de survie ont été signalés sur les
chromosomes 3, 4, 6, 7 et 9 et identifiés sur la base de 93 marqueurs SSR en utilisant des lignes
d'introgression de parents multiples (Hao et al., 2009). Treize QTLs liés a six caracteres racinaires ont
été signalés sur les chromosomes 2, 3, 5, 6 et 7, identifiés sur la base de 208 RILs dérivées du
croisement entre deux lignées consanguines, Ac7643 (tolérante a la sécheresse) et Ac7729/TZSRW
(sensible a la sécheresse) (Ruta et al., 2010a). Neuf QTL liés a la température foliaire ont été signalés
sur les chromosomes 1, 2, 9 et 10 et identifiés sur la base de 248 marqueurs SSR en utilisant 187
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lignées consanguines recombinantes (RIL) dérivées du croisement de génotypes Zong3 (sensible a la
sécheresse) x 87-1 (tolérant a la sécheresse) (Liu et al., 2011). Li et al. (2018) ont évalué 13 caractéres
de racine et de coléoptile ainsi que la plasticité génétique basee sur 56 000 SNPs en utilisant une
population de 204 lignées consanguines recombinantes dérivées du croisement entre deux lignees
consanguines, DH1M (tolérante a la sécheresse) et T877 (sensible a la sécheresse) en utilisant la
descendance a graine unique. Un total de 48 QTLs a été identifié, dont 15 QTLs associés a 9 caracteres
avec des interactions QTL * environnement significatives.

La cartographie des QTLs basée sur la liaison est limitée a la diversité génétique présente chez les
parents de la population en ségrégation, ce qui entraine une faible richesse en alléles (Glowinski et
Flint-Garcia, 2018).

5.2. Etude d’associations a I’échelle du génome (Genome Wide Association Study (GWAS))

L'é¢tude d'association a I’échelle du génome (GWAS) est une technique largement adoptée pour
décoder les associations génotype-phénotype chez de nombreuses espéces grace aux progrés des
technologies de séquencage de nouvelle génération (Next Generation Sequencing technologies) (NGS)
(Xiao et al., 2017). Les démarches GWAS testent l'association statistique entre les marqueurs,
généralement des SNPs, et le phénotype d'un parameétre cible noté dans de grands panels d'individus
(populations naturelles) ou de lignées (vastes collections de germoplasme) distants les uns des autres
(Alqudah et al., 2019). Les études d'association a 1’échelle du génome sont réalisées en analysant
I'ensemble du génome a la recherche d'associations significatives entre un panel de SNPs et un
phénotype particulier. Les associations doivent ensuite étre vérifiées de maniére indépendante afin de
montrer qu'elles (a) contribuent directement au parametre d'intérét, ou (b) qu'elles sont liées a un
phénotype particulier (Glowinski et Flint-Garcia, 2018).

Le mais est une culture idéale pour l'application des GWAS (Xiao et al., 2017) et son adéquation
est principalement due a sa variabilité génétique, a ses sous-populations distinctes (Cooper et al.,
2019), a la disponibilité des informations liees aux SNPs et a la décroissance rapide du déséquilibre de
liaison , en anglais « Linkage Disequilibrium » ou LD (Mazaheri et al., 2019).

Des progrés importants ont été réalisés au cours de la derniére décennie chez le mais ou la GWAS a
été utilisée pour localiser les régions du génome associées a des caracteres complexes (Buckler et al.,
2009 ; Weng et al., 2011 ; Li H. et al., 2013) et a contribué a la compréhension de la génomique
fonctionnelle et de la génétique du mais (Xiao et al., 2017). Elle a été appliquée avec succes pour

identifier des loci pour le stade de la floraison (Buckler et al., 2009), la hauteur des plantes (Peiffer et
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al., 2014), la longueur des feuilles (Tian et al., 2011), la résistance a la bralure méridionale des feuilles
(Kump et al., 2011) et les protéines contenues dans les grains (Cook et al., 2012).

La GWAS a été largement utilisée chez le mais comme un moyen efficace pour la détection des
génes candidats. Tian et al. (2011) ont déterminé la base génétique des caractéres importants de
I'architecture foliaire et ont identifié certains génes clés. Revilla et al. (2016) ont réalisé des GWAS
dans une étude sur des lignées consanguines de mais tempérées pour trouver des génes liés a la
tolérance au froid. Wang et al. (2016a) ont réalisé une GWAS et identifié 42 génes candidats qui
contribuent a 55,2 % de la variation naturelle de la tolérance a la sécheresse chez les plantules de mais.
Plusieurs rapports GWAS sont disponibles sur d'autres genes cibles pour I'amélioration des cultures
(Setter et al., 2011 ; Xue et al., 2013).

Comparativement aux méthodes traditionnelles de cartographie, la méthode GWAS permet non
seulement d'augmenter considérablement la diversité allélique couverte par l'analyse, mais aussi
d'améliorer la résolution de la carte en tenant compte de toutes les recombinaisons génétiques qui ont
eu lieu historiquement dans la génération des génotypes (non apparentés) composant le panel de
cartographie (Alqudah et al., 2019).

Xiao et al. (2017) ont rapporté que l'inclusion de sources plus diverses est un moyen d'accroitre la
résolution de la cartographie GWAS. De méme Kover et al. (2009) ont montré que la précision et la
détection de la cartographie étaient bien meilleures dans les populations multiparentales par rapport aux
populations de cartographie bi-parentales et RILs traditionnelles, elles produisent une population de
référence réutilisable de lignées recombinantes consanguines qui peuvent étre géenotypées une fois et
phénotypées a plusieurs reprises, ce qui réduit les colts de cartographie et permet d'accumuler des
données phénotypiques au fil du temps (Chesler et al., 2004). La procédure générale de réalisation
d'une GWAS est résumée dans la figure 2.
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5.2.1 Facteurs affectant la puissance des GWAS
Afin de détecter une association optimisée, la puissance des GWAS est déterminée par de nombreux

facteurs qui doivent étre pris en compte lors de la réalisation de ces études pour des parametres cibles.

5.2.1.1.Variation phénotypique

La variation phénotypique est une partie importante de I'analyse d'association, seuls les parameétres
pour lesquels les estimations de I'héritabilité sont modérées a élevées devraient étre pris en compte dans
les études d'association a 1’échelle du génome, car I'héritabilité est un bon indicateur de la contribution de
la variance génétique au phénotype et du lien entre le phénotype et le génotype. Une faible héritabilité au
sens large est un facteur limitant qui reduit la puissance des GWAS pour la détection de I'association. Il
existe de nombreuses méthodes, telles que le meilleur prédicteur linéaire non biaisé (BLUP) et le meilleur
estimateur linéaire non biaisé (BLUE), qui peuvent étre utilisées pour ajuster les données phénotypiques
enregistrées dans différents lieux ou années afin de fournir de meilleures estimations des valeurs
phénotypiques en tenant compte de l'interaction génotype-environnement (Alqudah et al., 2019). La
relation entre les SNPs associé et les parameétres phénotypiques chez des individus non apparentés est
expliquée par l'estimation de la variance des SNPs qui, lorsqu'elle est utilisee dans une GWAS, est
également connue sous le nom d'héritabilité basée sur les SNP. Une telle analyse aide a disséquer la
variation génétique et a comprendre l'architecture génétique des caracteres complexes, en plus d'identifier
les SNPs les plus significatifs qui peuvent étre incorporés dans les futurs programmes d’amélioration
(Alqudah et al., 2019).

5.2.1.2. Taille de la population

Lorsqu’on méne une étude d’association, le nombre d'individus est important pour obtenir des résultats
significatifs et la taille de la population est essentielle pour définir les proportions de la variation
phénotypique et génotypique. Par conséquent, l'augmentation de la taille de la population permet
d’améliorer le pouvoir d'avoir des associations significatives avec un effet plus important, d’avoir une
fréquence acceptable au sein de la population, et de surmonter les variantes rares. Une série de 100-500
individus est nécessaire et appropriée pour réaliser des GWAS (Kumar et al., 2012). Les individus de la
population peuvent étre sélectionnés sur la base de leur variation phénotypique et génotypique attendue,
en tenant compte du contexte génétique, y compris les régions géographiques d’origine, le statut
biologique, les comportements de croissance ou tout autre caractére qui intéresse les chercheurs. Les
individus sélectionnés doivent étre répétés pour confirmer leur diversité par des analyses statistiques, y

compris des analyses de groupes (clusters), pour assurer une distribution normale (Alqudah et al., 2019).
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5.2.1.3. Structure de la population
Il s'agit d'une approche statistique qui vise a calculer la corrélation de parenté entre les individus au
sein de la population en raison du brassage et de la structure historique qui doivent étre soigneusement
pris en compte lors des analyses et de l'interprétation des résultats. La sélection d'une population pour
I'analyse d'association génere la structure, ce qui conduit a avoir une variation génétique spécifique et un
effet sur l'utilisation finale de Il'analyse d'association (Pritchard et al., 2000). La puissance de la
cartographie d’association peut étre considérablement réduite en raison de la structure de la population
(Balding, 2006). Cette derniere résulte de la répartition inégale des alléles entre des sous-populations aux
origines différentes. Lorsque ces sous-groupes sont échantillonnés pour construire un panel de lignées
pour la cartographie d’association, le mélange intentionnel ou non d'individus ayant des fréquences
alléliques différentes crée le LD. Un LD significatif entre des loci non liés entraine de fausses associations
qualifiées de « faux- positifs » entre un marqueur et un caractére (Slatkin, 2008).

Il s'agit de la principale limite de I'analyse GWAS, car les individus ne sont pas tous aussi éloignés les
uns des autres au niveau génétique. Le fait d'ignorer la correction de la structure de la population conduit a

des faux-positifs entre le génotype et le caractéere d'intérét (Alqudah et al., 2019).

5.2.1.4. Fréquence allélique

Un facteur trés important, qui affecte le pouvoir des GWAS, est la présence d'alléles chez quelques
individus dans la population. Des alléles rares entrainent un manque de pouvoir de résolution (Soto-Cerda
et Cloutier, 2012). Par conséquent, la distribution et I'analyse de la fréquence des alléles ont un impact sur
la détection de I'association. Il est difficile de détecter les alléles fonctionnels qui sont présents a une faible
fréquence, sauf s'ils ont un impact important sur le phénotype. Ignorer la fréquence des alleles peut induire
en erreur les résultats de 1'é¢tude d'association a 1’échelle du génome. La plupart des GWAS se concentrent
uniquement sur les variants communs et fixent la fréquence de I'alléle majeur a 5 %. Malheureusement, les
alleles rares pourraient expliquer la variation naturelle dans un groupe spécifique d'individus, ce qui est

important pour I’amélioration génétique future, en plus des études biologiques (Alqudah et al., 2019).

5.2.1.5. Déséquilibre de liaison (LD)

Selon Gupta et al. (2005), le déséquilibre de liaison désigne l'association non aléatoire entre deux
marqueurs ou deux genes/ QTLs, ainsi, la cartographie d’association est une application du LD. Quand

deux marqueurs sont en LD, cela désigne une association non aléatoire entre les alléles, mais ces derniers
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ne sont pas nécessairement associés a un phénotype particulier, car I'association implique une signification

statistique et fait référence a la covariance d'un marqueur et d'un phénotype d'intérét.

C’est un facteur qui doit étre pris en compte lors des analyses, notamment pour définir I'intervalle des
SNPs hautement associés qui peut conduire a la définition des loci les plus significatifs. Le LD est un
indicateur qui permet de détecter la distance entre les loci, ce qui est important pour déterminer le nombre
de marqueurs requis pour I'analyse du génome entier, c'est-a-dire qu'une valeur élevée du LD signifie
qu'un faible nombre de marqueurs est nécessaire pour couvrir le génome (Myles et al., 2009). Le
coefficient de LD est utilisé pour mesurer la valeur de la probabilité que deux loci soient associés et

partagent I'histoire de la mutation et de la recombinaison.

Chez le mais, plusieurs études ont ét¢ menées afin d’étudier le déséquilibre de liaison sur une large
gamme de populations et de marqueurs. Les caractéristiques du LD varient considérablement en fonction
de la population choisie. Yan et al. (2009) ont conduit une étude en utilisant 632 lignées diverses et 1229
SNPs dérivés de 538 loci pour estimer le LD du mais au niveau du génome entier. La distance de
décroissance du LD différait selon les chromosomes et se situait entre 1 et 10 kb, elle était de plus en plus
importante avec 1'augmentation de la fréquence allélique mineure (MAF, de I’anglais « Minor Allele
Frequency ») et avec des tailles d'échantillons plus petites, elle était beaucoup plus élevée dans les lignées
tempérées que dans les lignées tropicales et subtropicales, comme le LD décroit rapidement chez le mais,
cela indique qu’une densité de marqueurs plus élevée est nécessaire pour capter les marqueurs situés a

proximité des sites fonctionnels (Yan et al., 2009).
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Partie | Introduction

1. Introduction

Le stress hydrique est considéré comme l'un des principaux facteurs nuisibles a I'agriculture, qui met en
péril la production de mais dans le monde entier en raison de sa nature erratique (Daryanto et al., 2016 ;
Gupta et al., 2020).

Dans le cadre de I’amélioration de la tolérance au stress hydrique chez le mais, quelques études
d’association a I’échelle du génome (GWAS) ont été effectuées pendant le jeune stade de développement
de la culture du mais afin d’identifier les SNPs directement associés a la tolérance au stress hydrique.
Dans les résultats obtenus par Wang et al. (2016a), le géne ZmVPP1 a été associé a la tolérance a la
déshydratation dans les semis de mais, codant pour une H+ pyrophosphatase de type vacuolaire, qui a
amélioré la tolérance a la sécheresse des semis de mais en raison d'une activité photosynthétique et d'un
développement racinaire accrus. Des associations significatives ont été détectées entre la tolérance au
stress hydrique des semis de mais et la variation du promoteur des genes fonctionnels, tels que les SNPs
situés dans le promoteur de ZmMDREB2.7 et I'élément transposable miniature & répétition inversée dans le
promoteur de ZmMNAC111, qui déterminent I'expression du géne de la tolérance a la déshydratation chez
les plantules de mais (Liu et al., 2013 ; Mao et al., 2015).

Le déficit en eau affecte les cultures a différents niveaux de leur croissance et de leur développement
(Yordanov et al., 2000) et affecte le mais de la germination a la maturité de la récolte (Aslam et al., 2015).
En plus des pertes de rendement, la sécheresse limite le taux de germination (Liu M. et al., 2015) et réduit

le développement des semis (Zhao et al., 2016).

Chez les céréales, les performances de croissance des plantes ont été positivement associées a des
systémes racinaires bien développés, ainsi qu'a des parametres de semis précoces, ceux-ci contribuant a
I'amélioration de la tolérance au stress (Chloupek et al., 2010 ; Avramova et al., 2016 ; Ahmed et al.,
2019) ; de plus, la tolérance au stress hydrique chez le mais au stade de semis est fortement liée a la

vigueur mature et au développement d'une population dense.

Plusieurs études et programmes de sélection ont eté basés principalement sur le rendement, la floraison
et les phases végétatives avancés, en revanche une attention de recherche limitée a été accordée a I'étude
du mais aux premiers stades de son développement. L'évaluation de la tolérance a la sécheresse au stade
de semis est nécessaire pour prédire de bons peuplements de la culture a maturité. Dans les premiers

stades de la culture, la secheresse provoque une baisse significative des taux de germination et une
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augmentation de la mortalité des semis (Anjum et al., 2011) et elle est préjudiciable a la viabilité et au

développement des plantes. Le phénotypage de jeunes plantules dans des conditions contrdlées est une
approche utile pour identifier des génotypes candidats tolérants a la sécheresse, et peut réduire la sélection
laborieuse et longue dans des conditions de terrain (Avramova et al., 2016). Les paramétres liés au
développement des pousses et des racines sont potentiellement utilisés dans les « screenings » pour la
tolérance a la sécheresse, car I’expression phénotypique de tous ces parametres est réduite et parfois

inhibée par le stress hydrique (Kaydan et Yagmur, 2008 ; Li et al., 2014 ; Naveed et al., 2014).

L'amélioration des parametres racinaires par la sélection est limitée en raison des difficultés imposées
lors des mesures directes (Cai et al., 2012), c'est pourquoi plusieurs méthodes de phénotypage racinaire en
laboratoire ont été développées, I'hydroponie et la culture sur papier roulé sont les méthodes les plus
couramment utilisées pour la recherche racinaire. Le systeme de papier enroulé s'est avéré étre une
méthode rapide, peu colteuse et précise pour évaluer les caractéristiques des racines au stade plantule
(Abdel-Ghani et al., 2016). La plupart des recherches sur la génétique des racines du mais, de l'orge et du
blé ont utilisé cette approche (Kuijken et al., 2015 ; Hochholdinger et al., 2018).

Comme [I'évaluation du comportement des racines n'est pas possible sur le terrain (Whitmore et
Whalley, 2009), plusieurs auteurs ont signalé que l'induction du stress hydrique par le polyéthyléne glycol
(PEG) est une approche fiable pour I'évaluation du stress hydrique dans les collections de germoplasme de
mais (Ruta et al., 2010a,b ; Zhao et al., 2016 ; Alvarez-lglesias et al., 2017). Cette approche a été utilisée
pour I'étude du stress hydrique & des stades précoces (Khan et al., 2016 ; Alvarez-lglesias et al., 2017 ;
Djemel et al., 2018b ; Djemel et al., 2019 ; Badr et al., 2020).

Dans ce contexte-la, la population MAGIC (Multi-Parent Advanced Generation Inter-Cross), ou la
contribution de tous les parents fondateurs est équilibrée (Cavanagh et al., 2008), représente un nouveau
moyen puissant permettant la cartographie a haute résolution de caracteres quantitatifs (Mackay et al.,
2009). L'amélioration des cultures contre les stress abiotiques tels que la sécheresse nécessite une grande
diversité de germoplasme (Flint-Garcia et al., 2005) et la combinaison de plusieurs fondateurs fournit une
plus grande diversité génétique et phénotypique au sein d'une seule population de cartographie, ainsi la
population MAGIC est un outil utile pour faire face au stress hydrique.

La cartographie des QTLs dans les populations MAGIC (Multi-Parent Advanced Generation Inter-
Cross) répond a ces critéres : (1) plusieurs alleles peuvent étre étudiés simultanément et aucun d'entre eux
n'est a faible fréquence, (2) les populations MAGIC présentent une structure de base connue qui empéche

les fausses associations qualifiées de « faux-positifs » (Myles et al., 2009), (3) et contrairement aux panels
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de mais consanguins construits par des consanguins d'origines divergentes, les populations MAGIC sont

mieux adaptées a un environnement particulier, de sorte que les différences d'adaptation ne compromettent
pas le phénotypage. Arrones et al. (2020) ont synthétisé I’importance des populations MAGIC multi-
parentales dans 1I’amélioration des plantes en affirmant que ces populations représentent de nouvelles
ressources puissantes de nouvelle génération pour lI'analyse génétique et la sélection de matériel d'élite

recombinant.

L'objectif de cette partie était d'étudier la régulation génétique de la tolérance au stress hydrique lors de
la germination et pendant la croissance des semis chez le mais afin d'identifier les régions génomiques

associées ainsi que les génes candidats.
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2. Matériel et méthodes
2.1. Matériel végétal

La population MAGIC de mais utilisée dans cette étude a été établie par le groupe de génétique et
d'amelioration du mais de la Mision Bioldgica de Galicia, CSIC (Pontevedra, Espagne), en utilisant huit
lignées fondatrices diverses, avec un fond hétérogene (Butron et al., 2019 ; Jiménez-Galindo et al., 2019)
(Tableau 1). Le schéma de développement de la population MAGIC utilisée est représenté dans la figure
3.

L'étape initiale pour créer la population MAGIC consiste a realiser quatre croisements simples, chacun
impliquant une paire différente de parents. A la génération suivante, deux hybrides doubles ont été
obtenus, chacun comportant une paire différente d'hybrides simples. Enfin, les deux hybrides doubles ont
été croisés pour obtenir le croisement a huit voies décrit dans Butron et al. (2003). Le croisement & huit
voies a été réalisé aléatoirement pendant six générations. Dans chaque génération, un minimum de 50
croisements a été effectué entre 100 individus différents. Un bulk a été effectué avec le méme nombre de
grains de chaque épi afin de contribuer de maniére égale a la génération suivante. Aprés six cycles de
recombinaison, les plantes ont été autofécondées pendant six générations en utilisant la méthode de
descendance a graine unique et environ 700 lignées hautement homozygotes ont été obtenues bien que
seulement 600 RILs soient conservées de nos jours. La méthode utilisée garantit que chaque RIL dérive
d'une plante différente de la population de croisement aléatoire.

Nous avons évalué 420 lignées consanguines recombinantes (RILS) de la population MAGIC ainsi que les

huit parents pour la tolérance au stress hydrique.

Les génotypes ont été phénotypés a la germination et pendant le développement des semis, dans des
conditions normales et de stress, le stress hydrique était induit par une solution aqueuse de Polyéthylene
glycol 6000 (PEG 6000) de haut poids moléculaire selon la méthode décrite par Alvarez- Iglesias et al.
(2018).
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Tableau 1 : Lignées parentales de la population MAGIC évaluée.

Matériel et méthodes

Lignée Couleur du grain Origine Type du grain
EP17° Jaune A1267(Unknown location)® | Flint
EP43% Jaune Parderrubias (Atlantic | Flint
Spain)®
EP53% Jaune Laro (Atlantic Spain)® Flint
EP86° Jaune Nostrano dell’Isola (Italy)® | Flint
PB130° Jaune Rojo Vinoso de Aragén | Flint
(Mediterranean Spain)®
F473¢ Blanche Doré de Gomer (France)® Flint
EP125° Jaune Selection from CO125 Corn Belt Dent
A509° Jaune A78 x A109 Corn Belt Dent

% De la Mision Bioldgica de Galicia (Espagne)

® De I'Estacdo Agraria de Braga (Portugal)

“De I'Institut National de la Recherche Agronomique (France)
9 De I'Université du Minnesota (USA)

¢ Population européenne
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Figure 3: Schéma de la procédure utilisée pour développer les lignées consanguines recombinantes (RIL)
qui constituent la population multiparentale de croisements de générations avancées (MAGIC) issue du
croisement de huit fondateurs consanguins (Butrén et al., 2003).
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2.2.Dispositif expérimental et collecte des données

L'évaluation de la germination des graines dans des conditions de stress hydrique a été realisée dans
des boites de Pétri, en placant 10 graines de chaque lignée consanguine recombinante de mais sur une
couche de papier filtre What-man humidifiée avec 10 ml de solution de PEG 6000, a une concentration de
200 g/l (considérée comme une concentration sévere pour la germination selon Alvarez-Iglesias et al.,
2018), et I'eau distillée a été utilisée comme traitement normal. Les boites de Pétri ont été scellées avec du
parafilm pour éviter la perte d'eau par évaporation et incubées dans l'obscurité a 27°C dans une chambre
de culture contrdlée. L'évaluation a suivi un plan en blocs complets randomisés (RCBD) avec trois
répétitions. Le nombre de graines germées a été compté aprés 5 jours et utilisé pour calculer le
pourcentage de germination final (G%). Les longueurs des racines primaires et des coléoptiles (RL, CL)
ont été enregistrées pour toutes les plantules sur chaque boite de Pétri. Apres dessiccation pendant 72 h a
60°C de toutes les racines primaires, racines secondaires et coléoptiles prélevés dans chaque boite de
Pétri, le poids sec (DW) a été obtenu. A partir de ces données, les rapports longueur du
coléoptile/longueur de la racine (CL/RL) et du poids sec du coléoptile/poids sec de la racine (CDW/RDW)

ont été calculés.

2.3. Analyses statistiques

Les lignées consanguines recombinantes dérivées de la population MAGIC ont été préalablement
génotypées pour 955 690 SNPs en utilisant la méthode du génotypage par séquencage (GBS), a I'Institut
de biotechnologie de I'Université Cornell. La version : Maize B73 RefGen_v2 a été utilisée pour localiser
les positions (Sen et al., 2010). La matrice des génotypes a été filtrée comme suit : Les génotypes
hétérozygotes et les polymorphismes d'insertion/délétion (INDELs) ont été considérés comme des
données manquantes et les SNPs avec plus de 50 % de données manquantes et/ou une fréquence d'alléle
mineur (MAF) inférieure a 5 % ont été omis. En conséquence, nous avons obtenu une matrice de
génotypes constituée de 215 131 SNPs répartis sur le génome du mais. Les meilleurs estimateurs linéaires
non biaisés (BLUES) pour chaque caractére ont été calculés. Pour chaque caractere dans les deux
conditions d'irrigation, les statistiques descriptives (moyenne, asymétrie, aplatissement et coefficient de
variation) ont été calculées. Les coefficients de corrélation phénotypique (rp) entre les parametres dans les
deux conditions d'irrigation ont été calculés en utilisant les estimations REML selon une procédure de

modele mixte SAS (Holland, 2006). Une analyse d'association a I'échelle du génome a éteé realisee avec le
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logiciel Tassel 5 (Bradbury et al., 2007). L'analyse d'association était basée sur un modele linéaire mixte

(niveau de compression optimal et P3D pour estimer les composantes de la variance), qui comprenait une
matrice génotype-phénotype et une matrice de parenté construite en utilisant la méthode IBS centrée
(Endelman et Jannink, 2012). Les bases de données de génotypes complétes et filtrées sont disponibles

comme matériel supplémentaire dans Lopez-Malvar et al. (2021a).

2.4. Selection des SNPs, QTLs et genes candidats

Pour calculer le seuil de comparaison pour déclarer qu'une association entre un paramétre et un SNP
est significative, nous avons utilisé une modification de I'approche de Bonferroni (Li et Ji, 2005). Celle-ci
consiste a calculer le nombre de tests indépendants par le programme Haploview en utilisant les regles de
I'option quatre gametes (Wang et al., 2002 ; Barrett et al., 2004), ce qui donne 12 397 comparaisons
indépendantes.Le seuil de comparaison est le coefficient entre le seuil établi a titre expérimental (0,3) et le
nombre de tests indépendants. Ainsi, un marqueur serait considéré comme significativement associé a un
paramétre & des valeurs p inférieures & 2,42 x 107 (-logyo (valeur p) = 4,6). Une région d'intervalle de
confiance de +/-700 kbp autour de chaque SNP significatif a été prise en compte a la suite d'études
d'association précédentes utilisant la méme population MAGIC (Jiménez -Galindo et al., 2019 ; Yi et al.,
2020 ; Lopez-Malvar et al. ,2021a,b). Les SNPs ont été assignés au méme QTL dans le cas ou leurs

intervalles de confiance se chevauchaient.

Pour la recherche de génes candidats associés aux parameétres étudiés, nous avons considéré les deux
génes décrits qui délimitent la région de +/-700 kbp autour du SNP dans l'assemblage du génome de
référence version 2. Nous les avons positionnés dans la version 4 du génome de référence, et tous les
génes contenus dans cette région ont ensuite été identifiés et caractérisés a partir de lI'assemblage du
génome de référence du mais B73 (version 4) disponible sur le navigateur MaizeGDB (Andorf et al.,
2015).
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3. Reésultats
3.1. Variation phénotypique et développement

Le stress hydrique a eu des effets négatifs et les valeurs moyennes de chaque parameétre ont été
significativement réduites par rapport aux conditions normales (Tableau 2). La réduction causée par le
stress hydrique varie de 90 % pour la longueur et le poids sec des coléoptiles a 40 % pour la germination.
Une grande variation phénotypique pour tous les paramétres a été trouvee dans les conditions normales et
sous stress induit (Tableau 2). Les gammes de variation ont été réduites sous stress hydrique par rapport
aux conditions normales, sauf pour la germination, et le minimum est zéro pour tous les parameétres en
conditions de stress hydrique. Les données obtenues ont montré que la distribution des parametres était
approximativement symétrique pour la germination et la longueur des racines dans les deux conditions.
Les valeurs phénotypiques de tous les autres parameétres étaient positivement biaisées dans les deux
conditions, sauf pour la germination (Tableau 2).
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Tableau 2 : Moyenne + E.S, CV (coefficient de variation), Asymétrie et aplatissement, Min. et Max. de la
germination et des parametres liés au développement des semis évalués sous stress hydrique obtenu par
200 g I de Polyéthyléne glycol 6000 et en conditions normales.

Variable Moyenne + Cv Asymét | Aplatisseme | Min. | Max.
E.S rie nt

Normal (0 g I™ de polyéthyléne glycol 6000)

Germination 74,44 + 9,445 21,98 | -0,77** | 0,38 20 100

Longueur du coléoptile 21,34 £ 5,079 41,22 | 0,63** 0,05 6,2 | 51,8

Longueur de la racine 39,38 £ 8,746 38,46 | 0,50** | -0,05 75 | 941

Longueur du coléoptile/ Longueur de | 0,58 + 0,140 41,43 | 2,99** | 16,85** 02| 25

la racine

Poids sec du coléoptile 51,39 £ 16,181 | 54,53 | 1,07** 1,29** 6,7 | 160

Poids sec des racines 32,4 + 11,637 62,15 | 1,77** 4,98** 3,3 | 136,7

Poids sec du coléoptile/Poids sec des | 1,81 + 0,442 42,16 | 1,54** 3,06** 0,7 5,2

racines

Stress (200 g 1™ de Polyéthyléne glycol 6000)

Germination 42,95+ 12,183 | 49,14 |-0,02 | -0,66* 0 90

Longueur du coléoptile 2,14 £1,343 108,73 | 1,34* 1,76** 0 11,6
*

Longueur de la racine 15,95 + 3,237 35,16 | 0,53* 0,97** 0 37,3
*

Longueur du coléoptile/ Longueur de | 0,13 £ 0,084 115,69 | 1,74* | 4,70** 0 1

la racine *

Poids sec du coléoptile 5,42 + 4,858 155,34 | 2,76* | 12,14** 0 66,7
*

Poids sec des racines 10,68 + 4,644 75,29 | 1,16* 1,99** 0 43,3
*

Poids sec du coléoptile/Poids sec des | 0,46 = 0,320 119,96 | 1,86* | 4,34** 0 3,3
*

racines

*, **x Fxkgignificatif a 0.05, 0.01 et 0.001 niveau de probabilité, respectivement.
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3.2. Corrélations phénotypiques entre les caractéres mesures

Les corréelations phénotypiques entre les génotypes dans chaque traitement ont montré des réponses
différentes face au stress hydrique (Tableau 3). Dans les conditions normales, des corrélations
significatives (p < 0,01) ont été observées entre la germination (G%) et les caracteres liés au
développement des semis. Toutes les corrélations sont positives, sauf celles entre la germination et les
rapports longueur du coléoptile/longueur de la racine (CL/RL) et poids sec du coléoptile/poids sec de la
racine (CDW/RDW).

La longueur du coléoptile (CL) est fortement corrélée a la longueur de la racine (RL) (r = 0,75) et au
poids sec du coléoptile (CDW) (r = 0,83). De plus, la longueur de la racine (RL) est fortement corrélée
avec le poids sec du coléoptile (CDW) (r = 0,70) et le poids sec de la racine (RDW) (r = 0,74). Le rapport
poids sec du coléoptile/poids sec de la racine (CDW/RDW) est positivement corrélé avec le rapport
longueur du coléoptile/longueur de la racine (CL/RL) (r = 0,68).

Dans des conditions de stress hydrique, toutes les corrélations entre la germination (G%) et les
paramétres liés au développement des semis sont significatives (p < 0,01) et positives, et la germination
(G%) est fortement corrélée avec le poids sec des racines (RDW) (r = 0,74). La longueur du coléoptile
(CL) est fortement corrélée avec le poids sec du coléoptile (CDW) (r = 0,85), et avec les rapports longueur
du coléoptile/longueur de la racine (CL/RL) (r = 0,84) et poids sec du coléoptile/poids sec de la racine
(CDW/RDW) (r = 0,84). D'autres correlations positives fortes ont été observées entre les rapports poids
sec du coléoptile/poids sec de la racine (CDW/RDW) et longueur du coléoptile/longueur de la racine
(CL/RL) (r = 0,90), et poids sec du coléoptile (CDW) (r = 0,75).

Les corrélations different entre les conditions de stress hydrique et les conditions normales, en
particulier entre la germination et CL/CR, la germination et CDW/RDW, RDW et CL/RL, CDW/RDW et
RL. Entre CDW/RDW et RDW, la corrélation est positive en conditions de stress et négative en
conditions normales. La corrélation entre CDW et CL/RL est significative sous stress et non significative
dans les conditions normales. Inversement, entre CL/RL et RL, la corrélation est significative dans les

conditions normales et non significatives dans les conditions stressées.
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Tableau 3. Coefficients de corrélation entre les caracteres liés a la germination et au

développement des semis mesurés dans la population MAGIC évaluée sous stress hydrique (en-
dessous de la diagonale) obtenu avec 200 g L-1 de Polyéthyléne glycol 6000 et sous conditions
normales (au-dessus de la diagonale).

G% CL RL CL/RL | CDW RDW CDW/RDW

G% 0,25** | 0,37** | -0,20** | 0,50** | 0,58** -0,26**

CL 0,41** 0,75** |0,24** | 0,83** | 0,59** 0,26**

RL 0,47** | 0,40** -0,30** | 0,70** | 0,74** -0,19**
CL/RL 0,29** | 0,84** | 0,07 0,10 -0,18** | 0,68**
CDW 0,50** | 0,85** | 0,38** | 0,66** 0,76** 0,18**
RDW 0,74** | 0,41** | 0,60** | 0,22** | 0,52** -0,34**
CDW/RDW 0,26** | 0,84** | 0,14* 0,90** | 0,75** | 0,17**

G% = Germination, CL = Longueur du coléoptile, RL= Longueur de la racine, CL/RL= Longueur
du coléoptile/longueur de la racine, CDW= Poids sec du coléoptile, RDW= Poids sec de la racine,
CDW/RDW?= Poids sec du coléoptile/ poids sec de la racine

3.3. Régions génomiques associées aux caracteres liés a la germination et au développement des
semis
Dans la présente étude, une analyse GWAS des 420 lignées recombinantes avec leurs huit parents a
été réalisée pour identifier les associations génétiques avec les différents parametres étudiés. Vingt-huit
SNPs ont été significativement associés aux parametres étudiés sous stress hydrique et 16 SNPs ont été

significativement associés sous conditions normales (seuil de signification p = 2,42 x 10-5).

3.3.1. Conditions de stress hydrique

Dans cette étude, aucun SNP n'a été significativement associé a la germination et a la longueur des
racines sous stress hydrique. Trois SNPs, répartis sur les chromosomes 5, 6 et 7, ont été significativement
associés a la longueur du coléoptile. L'effet additif associé aux SNPs individuels se situe entre 0,76 et
1,62. Les SNPs expliquent 9 et 14 % de la variance, et le nombre de lignées homozygotes avec l'alléle
défavorable est plus élevé que le nombre de lignées avec I'alléle favorable pour la longueur du coléoptile,
sauf pour le QTL sur le bin 5.05 (Tableau 4).
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Huit SNPs, distribués le long des chromosomes 2, 4, 6 et 9, sont significativement associés au rapport

longueur du coléoptile/longueur de la racine sous stress hydrique. L'effet additif se situe entre 0,07 et 0,14.
Le pourcentage de variance expliqué par les SNPs individuels varie de 7 & 16 %, et le SNP S9 10122782
a atteint le pourcentage le plus élevé. Le nombre de lignées homozygotes avec l'allele qui réduit le ratio

est plus élevé que le nombre de lignées homozygotes avec l'allele qui augmente le ratio (Tableau 4).

Dix SNP reépartis le long des chromosomes 2, 5, 6 et 8 sont significativement associés au poids sec des
coléoptiles, dont trois dans la région bin 2.04 et deux dans la région bin 8.06. L'effet additif pour les SNPs
individuels se situe entre 3,68 et 6,97, et les SNPs ont permis d’expliquer entre 7 et 16 % de la variance, et
la valeur la plus élevée a été atteinte par S5_11084653. Le nombre de lignées homozygotes avec l'alléle
défavorable est plus élevé que le nombre de lignées homozygotes avec l'alléle favorable pour le caractére
(Tableau 4).

Les deux SNPs, S3_10685613 et S10_127256724, sur les chromosomes 3 et 10, respectivement, sont
significativement associés au poids sec des racines sous stress hydrique, avec une valeur additive de 2,68
et 3, respectivement, et le pourcentage de variance expliquée est de 10 et 11 %. Le nombre de lignées
homozygotes avec l'alléle défavorable est plus élevé que le nombre de lignées homozygotes avec l'allele
favorable (Tableau 4).

Cing SNPs distribués le long des chromosomes 1, 2 et 9, ont été significativement associés au rapport
poids sec du coléoptile/poids sec de la racine sous stress hydrique, dont trois dans bin 2.08. Trois SNPs
ont été trouvés sur le chromosome 2. La valeur additive associée aux SNPs individuels varie de 0,41 a
0,52 et le pourcentage de variance expliquée varie entre 10 et 15 %. Le nombre de lignées homozygotes
avec l'allele défavorable est plus élevé que le nombre de lignées homozygotes avec l'allele favorable
(Tableau 4).

La position chromosomiqgue (bin), le nombre de QTLs, la signification de I'association, le nombre de
RILs avec des alleles favorables et défavorables, la valeur additive et la variance expliquée par chaque

SNP sont donnés dans le tableau 4.
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Tableau 4. SNPs significativement associés aux parametres liés a la germination et au développement des

semis sous stress hydrique obtenu avec 200 g L-1 de Polyéthyléne glycol 6000.

SNP? Bin |QTL® pec Allele® | Effet® |Obs' R29
Longueur du coléoptile
S5 185498400 5.05 CL_5.05 1,92E-05|C/T 0,76|97/87 0,1
S6_3045454 6 CL_6.00 2,29E-05 | A/G 1,19|20/184 0,09
S7.163929841 7.04 CL_7.04 2,17E-05 | A/G 1,62]11/128 0,14
Longueur du coléoptile/Longueur de la racine
S2_6486062 2.02 CL/RL_2.02 1,51E-05| T/A 0,1]12/212 0,08
S4 206750186 4.09 CL/RL_4.09(1) 7,41E-06 | C/A 0,13]7/135 0,13
S4 235381511 4.09 CL/RL_4.09(2) 8,33E-06 | G/A 0,14|6/126 0,14
S6 107737617 6.04 CL/RL_6.04(1) 2,97E-06 | T/C 0,1]14/234 0,09
S6_111018551 6.04 CL/RL_6.04(2) 1,27E-05| A/IG 0,09|14/250 0,08
S6_114057282 6.04 CL/RL_6.04(3) 2,05E-05 | T/C 0,07|20/239 0,07
S6 114919493 6.04 CL/RL_6.04(4) 2,11E-05|T/C 0,08|20/164 0,09
S9 10122782 9.01 CL/RL_9.01 5,31E-07 | T/A 0,12|10/156 0,16
Poids sec du coléoptile
S2 55483944 2.04 CDW_2.04(1) 6,01E-08 | G/C 6,97|12/230 0,13
S2 56924044 2.04 CDW_2.04(2) 2,18E-05|T/C 4,55 |17/256 0,07
S2_61029060 2.04 CDW_2.04(3) 1,44E-05|A/C 5,28 (13/241 0,08
S5 11084653 5.02 CDW_5.02 1,51E-05|G/T 6,42|9/135 0,16
S5 214081679 5.08 CDW _5.08 7,67E-06| T/A 5,93 (12/122 0,13
S6_3042595 6 CDW_6.00 7,55E-07 | G/A 6,29|13/153 0,13
S6_ 157412647 6.06 CDW_6.06 9,23E-07 | T/G 7,12|10/127 0,15
S8 145231325 8.05 CDW_8.05 2,79E-06 | T/G 6,61|10/191 0,11
S8 163741873 8.06 CDW_8.06(1) 4,82E-06 |C/T 3,68|25/174 0,11
S8 164558505 8.06 CDW_8.06(2) 6,55E-07 | A/G 6,87 11/138 0,14
Poids sec de la racine
S3 10685613 3.03 RDW_3.03 1,18E-05| A/C 2,68(73/116 0,1
S10 127256724 10 RDW_10.00 1,47E-05| AIG 3(51/119 0,11
Poids sec du coléoptile/Poids sec de la racine
S1 82154624 1.04 CDW/RDW _1.04 1,48E-05 | G/A 0,52 |6/127 0,14
S2_ 216786049 2.08| CDW/RDW_2.08(1) 1,79E-05| T/G 0,48|7/147 0,11
S2 217507453 2.08| CDW/RDW_2.08(2) 6,87E-06 | T/A 0,52|7/118 0,15
S2_ 218777697 2.08| CDW/RDW_2.08(3) 3,85E-06 | A/G 0,41|11/193 0,1
S9 10122782 9.01 CDW/RDW 9.01 1,48E-05 | T/A 0,41|10/153 0,12
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% Le nombre avant le trait de soulignement () indique le numéro du chromosome et le nombre aprés le
trait de souligné () indique la position physique du SNP en bp dans le chromosome. ® Le nombre aprés
les tirets indique le bin du chromosome et le nombre entre parenthéses indique I'ordre des QTL dans le
chromosome.® Le seuil de signification basé sur la déviation de F observée par rapport a celle attendue est
p = 1x10-4. d L'allele avant la barre oblique (/) est I’allele favorable pour le caractere et l'allele apres la
barre oblique est I’allele défavorable. ® L'effet additif a été calculé comme étant la moitié de la différence
entre la moyenne des homozygotes pour l'allele qui augmente le caractére et la moyenne de I'homozygote
qui diminue le caractére. F Obs = nombre de lignées homozygotes pour une variante donnée. Le nombre
avant la barre oblique se référe a l'allele qui augmente le caractere et le nombre apres la barre oblique a
l'alléle qui diminue le caractere. ° R2, proportion de la variance phénotypique expliquée par le SNP. Le
numeéro entre parenthése dans la colonne des QTLs indique le numéro du QTL dans une méme région
génomique.

3.3.2. Conditions normales

Dans des conditions normales, aucun SNP n'a été associé de maniere significative a la longueur des
racines, au poids sec des racines et au rapport poids sec du coléoptile/poids sec des racines. Trois SNPs
distribués sur les chromosomes 1 et 4 sont significativement associés a la germination dans ce traitement,
et les SNPs S4 18695379 et S4 18695411 dans le bin 4.03 sont proches. L'effet additif associé aux SNPs
individuels était compris entre 8,27 et 13,06 (partagé entre les deux SNPs sur le chromosome 4), et le
pourcentage de variance expliquée est compris entre 12 et 15 % (partagé entre les deux SNPs sur le
chromosome 4). Le nombre de lignées homozygotes avec l'allele favorable est plus élevé que celui des

lignées homozygotes avec l'allele défavorable (Tableau 5).

Un seul SNP sur le chromosome 6 a €té significativement associé a la longueur du coléoptile avec une
valeur additive de 3.82. Le pourcentage de variance expliquée par cet SNP est de 12 %. Le nombre de
lignées homozygotes avec l'allele favorable est inférieur au nombre de lignées avec l'alléle défavorable
(Tableau 5).

Onze SNPs répartis le long des chromosomes, a l'exception des chromosomes 4, 5 et 9, sont
significativement associés au rapport longueur du coléoptile/longueur de la racine. La valeur additive
varie de 0,11 a 0,27 et le SNP S8 171777809 possede la valeur la plus élevée (0,27). Le pourcentage de
variance expliquée se situe entre 7 et 14 %. Le nombre de lignées homozygotes avec l'alléle favorable est

inférieur au nombre de lignées homozygotes avec l'alléle défavorable (Tableau 5).

Un SNP situé sur le chromosome 7, S7_140235159, est significativement associé au poids sec des
coléoptiles. La valeur additive de cet SNP est de 0,36 et le pourcentage de variance expliquée par ce
marqueur est de 9 %. Le nombre de lignées homozygotes avec l'allele favorable est inférieur au nombre de

lignées homozygotes avec l'alléle défavorable (Tableau 5).
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Certains SNPs sont associés a deux parametres ; plus précisement, en conditions de stress hydrique, le

SNP S9 10122782, situé dans la région bin 9.01 et associé au rapport poids sec du coléoptile/poids sec de
la racine, est également associé au rapport longueur du coléoptile/longueur de la racine. Le SNP
S6_3045454 situé dans la région bin 6.00 est associé a la longueur du coléoptile et est tres proche de
S6_3042595, qui est associé au poids sec du coléoptile. Enfin, en conditions normales, S7_140235159,
dans la région bin 7.03, est associé a la longueur du coléoptile/la longueur de la racine et au poids sec du
coléoptile. La position chromosomique (bin), le nombre de QTLs, la signification de I'association, le
nombre de RILs avec des alléles favorables et défavorables, la valeur additive et la variance expliquée par

chaque SNP sont donnés dans le tableau 5.
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Tableau 5. SNPs significativement associés aux parametres liés a la germination et au développement des
semis sous conditions normales.

SNP? Bin QTL pP Allele®  |Effet’ | Obs® Rz
Germination
S1 281709337 11 G 11 6.63E-06 | A/T 8,27(116/31 0,15
S4 18695379 4.03 G_4.03(1) 8.67E-07 | CIT 13,06 |209/12 0,12
S4_18695411 4.03 G_4.03(1) 8.67E-07 | CIG 13,06 | 209/12 0,12
Longueur du coleoptile
S6_158689148 | 6.06] CL_6.06]  1.74E-05|C/T 3,82|32/141 0,12
Longueur du coléoptile/Longueur de la racine
S1 42298404 1.03 CL/RL_1.03 4.38E-06 | A/IC 0,19]9/165 0,1
S1 279913636 11 CL/RL_1.1 1.38E-05 | C/G 0,15|14/130 0,11
S219259124 2.03 CL/RL_2.03 1.28E-07 | G/A 0,22|10/197 0,12
S3_165855897 3.05 CL/RL_3.05 1.22E-05 | A/G 0,2 ]8/149 0,12
S6 62741341 6.01 CL/RL_6.01 2.29E-05|G/C 0,1132/218 0,12
S7_140235159 7.03 CL/RL_7.03 1.11E-06 |C/T 0,16(11/168 0,1
S7.161684211 7.04 CL/RL_7.04 1.40E-05 | A/G 0,13|23/109 0,07
S8 13332626 8.02 CL/RL_8.02 1.64E-05| A/C 0,22 |7/129 0,14
S8 159549553 8.06 CL/RL_8.06 8.90E-06 | A/T 0,12|20/232 0,12
S8 171777809 8.08 CL/RL_8.08 9.84E-06 | C/G 0,27 |5/122 0,12
S10 18140694 10.03 CL/RL_10.03 5.14E-06 | A/IC 0,19]9/165 0,13
Poids sec du coléoptile
S7_140235159 7.03 CDW_7.03 1.17E-05 | A/G 0,36 |28/183 0,09

% Le nombre avant le trait de soulignement () indique le numéro du chromosome et le nombre aprés le
trait de souligné () indique la position physique du SNP en bp dans le chromosome. ® Le nombre aprés
les tirets indique le bin du chromosome et le nombre entre parenthéses indique I'ordre des QTLs dans le
chromosome.® Le seuil de signification basé sur la déviation de F observée par rapport a celle attendue est
p = 1x10-4. ¢ L'allele avant la barre oblique (/) est I’alléle favorable pour le caractere et 1'allele apres la
barre oblique est I’allele défavorable. ® L'effet additif a été calculé comme étant la moitié de la différence
entre la moyenne des homozygotes pour l'alléle qui augmente le caractére et la moyenne de I'homozygote
qui diminue le caractére. F Obs = nombre de lignées homozygotes pour une variante donnée. Le nombre
avant la barre oblique se réfere a l'allele qui augmente le caractére et le nombre apres la barre oblique a
l'alléle qui diminue le caractére. ¢ R2, proportion de la variance phénotypique expliquée par le SNP. Le
numéro entre parenthese dans la colonne des QTLs indique le numéro du QTL dans une méme région
génomique.

3.4.Genes candidats détectés dans les régions entourant les SNP significatifs

Sur la base du génome de référence du mais, une liste de genes candidats a éte récupérée dans un
intervalle de 700 kbp de part et d’autre du SNP significatif. Nous avons considéré comme genes candidats

les génes précédemment signalés dans l'intervalle de 700 kpb de chaque SNP significativement associé a
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un caractére, qui ont une certaine relation potentielle avec le caractere associé au SNP significatif, sur la

base de la fonction décrite du géne. Il y a 1566 genes candidats associés a tous les parametres (Annexe
1.B) ; 631 en conditions normales et 935 en conditions de stress. Les plus significatifs d'entre eux ainsi

que leur implication sont rapportés dans la discussion.

En conditions normales, il y a 71 genes candidats associés a la germination au niveau des
chromosomes 1 et 4, et 67 génes candidats associés a la longueur du coléoptile dans le chromosome 6. Le
rapport longueur du coléoptile/longueur de la racine a le plus grand nombre (457) de génes candidats dans
les conditions normales sur les chromosomes 1, 2, 3, 6, 7, 8 et 10. En outre, il y a 36 génes candidats

associes au poids sec du coléoptile dans le chromosome 7.

En conditions de stress hydrique, 70 genes candidats sont associés a la longueur du coléoptile sur les
chromosomes 5, 6 et 7. 1l y a 367 génes candidats pour le poids sec du coléoptile dans les chromosomes 2,
5, 6 et 8. Pour le rapport longueur du coléoptile/longueur de la racine, il y a 261 génes candidats sur les
chromosomes 2, 4, 6 et 9. 1l y a 170 génes candidats associés au rapport poids sec du coléoptile/poids sec
de la racine sur les chromosomes 1, 2 et 9. Enfin, 67 génes candidats ont été associés au poids sec des

racines sur les chromosomes 3 et 10.

Parmi ces génes candidats, seuls ceux liés au stress hydrique, a la germination et aux caractéristiques
des plantules sont détaillés dans la section discussion. Les génes candidats, détectés dans les conditions de
stress hydrique et les conditions normales impliqués dans d'autres stress et processus biologiques, sont

listés avec leurs implications d’aprés les résultats des études précédentes dans [’annexe 1.A
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4. Discussion

Le stress hydrique est un probléeme agronomique majeur, et I'un des plus importants facteurs limitant la
biomasse et la production de semences du mais dans presque toutes les régions ou il est cultivé. En tant
que caractere quantitatif, il nécessite une compréhension des mécanismes génétiques controlant les

différentes réponses des plantes pour adopter différentes approches de sélection (Ahsan et al., 2013).

Dans cette étude, le stress hydrique a été simulé par une solution de polyéthyléne glycol (PEG). La
sécheresse induite par le PEG diminue I'absorption d'eau et donc la germination, qui devient soit retardée,
soit se produit a un taux réduit (Partheeban et al., 2017). Dans une étude précédente menée par Djemel et
al. (2018b), le stress appliqué (200 g/l de Polyéthyléne glycol) a eu I'effet le plus élevé sur les indices de

germination du mais tempéré (Djemel et al., 2018b).

Les RILS utilisés dans I'étude actuelle ont montré une large gamme de variations phénotypiques au
stade précoce du développement en réponse au stress induit. Nos résultats ont révélé que le traitement
appliqué a clairement exercé un impact négatif sur la germination et la performance des semis de toutes
les lignées de mais, en affectant tous les paramétres comparativement au traitement normal, ce qui est en
accord avec les observations de Ali et al. (2013) et Khan et al. (2016).

La population MAGIC utilisée a permis dans des études précédentes une dissection plus fine de la
géneétique de la résistance du mais a la pyrale et une forte détection de genes candidats sur la base
d'informations fonctionnelles (Butron et al., 2019 ; Jiménez-Galindo et al., 2019 ; Yi et al., 2020 ; Lopez-
Malvar et al. 20214, b ; Lopez-Malvar et al. 2022).

Les paramétres phénotypiques ciblés sont considérés comme importants pour I'étude de la tolérance au
stress hydrique au stade du semis et dans les programmes de sélection, le pourcentage de germination est
le paramétre le plus représentatif a ce stade, comme le soulignent Grzesiak et al. (2013), le taux de
germination sous stress hydrique peut renseigner sur la capacité de tolérance au stress hydrique de
diverses varietés et lignées, la longueur et la densité des racines sont de bons indicateurs de la tolérance a
la sécheresse chez les plantes cultivées (Igbal et al, 2011), le rapport racine/coléoptile a eté identifié
comme étant un indicateur important de la tolérance a la sécheresse dans le mais (Akinwale et al., 2017).
Avramova et al. (2016) ont identifié la longueur totale des racines et le poids sec des pousses comme des
mesures fiables de la tolérance a la sécheresse au jeune stade de développement de la culture dans des

conditions de terrain chez le mais.
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Ces parametres ont été utilisés dans plusieurs études pour la sélection et le criblage sous stress
hydrique au stade de semis chez le mais. La principale activité du deficit hydrique imposé par la
sécheresse est l'altération de la germination, ce qui entraine un faible peuplement des plantes au début de
la phase de semis et entrave I'établissement précoce des cultures (Cao et Wenjuan, 2004). Li et al. (2014)
et Naveed et al. (2014) ont expliqué que bien que la croissance des pousses et des racines soit inhibée par
le stress hydrique, la croissance des pousses était plus sensible que celle des racines, ainsi le rapport
coléoptiles/racines était généralement réduit, ce qui est cohérent avec nos résultats et ceux de Ruta et al.
(2010a). Cela implique que sous stress hydrique, les plantes allouent plus de ressources aux racines qu'au
développement des pousses afin d'améliorer I'acquisition de I'eau et de limiter I'évaporation (Lynch et Ho,
2005). Liu M. et al. (2015) ont rapporté que d'un point de vue physiologique, un grand ratio racine/pousse
est bénéfique pour tolérer le stress hydrique, en général. Shao et al. (2008) ont associé la réduction de la
croissance des semis a une division cellulaire et un élargissement restreints, car le stress hydrique reduit

directement la croissance en diminuant la division cellulaire et I'élongation.

Nos résultats ont révélé des associations entre la germination et d'autres paramétres Iés a la
germination et au développement des semis, a travers des corrélations significatives obtenues entre la
germination et les parametres ciblés. Radi¢ et al. (2007) ont mentionné qu'une mauvaise germination des
graines de mais est directement associée a une mauvaise performance post-germination, Aslam et al.
(2015) ont également confirmé ce constat. Ces données montrent que le stress hydrique a un impact clair
sur la germination et la croissance des graines et d'autres parametres liés a la performance du mais, bien
que les effets négatifs varient selon les paramétres et qu'il y ait une variation notable entre les génotypes

pour la réponse au stress.

Dans la présente étude, une GWAS a été réalisée sur des lignées recombinantes de mais, qui ont été
phénotypées pour des parametres liés aux racines et aux coléoptiles dans des conditions de stress hydrique
et des conditions normales, afin de détecter les SNPs et les régions génomiques impliquées dans la
tolérance au stress hydrique pour identifier les genes candidats qui sont a la base de nos paramétres
d'intérét. Les lignées recombinantes de mais avec une grande variation phénotypique ont permis de
découvrir des SNPs significatifs qui sont a la base des parametres liés a la germination et au
développement des semis. Certains SNPs ont montré une pléiotropie claire avec d'autres parametres, ce
qui est cohérent avec les corrélations significativement positives entre les phénotypes. Dans des conditions
de stress, le SNP S9_10122782 est significativement associé aux deux parametres CDW/RDW et CL/RL,

ce qui est cohérent avec les corrélations élevées et significativement positives observées entre ces
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parametres. De plus, le SNP S6_3045454, associé a CL, est tres proche de S6_3042595, associé a CDW,
et ces parameétres sont également fortement corrélés. En conditions normales, le SNP S7_140235159 est
significativement associé au CDW/RDW et au CL/RL, ce qui est cohérent avec les corrélations
significatives et positives entre ces parametres. Basé sur le faible pourcentage de variabilité expliqué par
les différents marqueurs significativement associés aux différents paramétres, on peut suggérer que la

s¢lection génomique pourrait étre la meilleure stratégie d’amélioration adoptée.

La densité des SNPs détectés dans notre travail a varié entre les chromosomes, le nombre maximale
des SNPs a été détecté sur le chromosome 6 (9 SNPs) et le chromosome 2 (8 SNPs) pour tous les
parameétres en conditions normales et de stress. Cela pourrait accroitre l'intérét de ces régions génomiques
pour les recherches futures. Sur le chromosome 6, le SNP S6_111018551 associée au rapport longueur du
coléoptile/longueur des racines dans des conditions de stress hydrique dans notre étude, a été detecteé dans
une région QTL dans une étude précédente menée par Trampe. (2019) en utilisant une population F:3
dérivée de lignées consanguines A427 et CR1Ht, la région QTL s'étend sur les marqueurs S6 111018551
S6 111368312 a 82 cM, le QTL a montré un effet pléiotropique pour I'émergence des antheres, la
production de pollen, la taille de la panicule et les paramétres de fertilité des males haploides.

Sur le chromosome 2, les SNPs S2 55483944, S2 56924044 et S2_ 61029060 associés de maniere
significative au poids sec des coléoptiles en conditions de stress hydrique sont situés dans la région
chromosomique bin2.04 ou se trouve également le QTL racine-ABA1 (Giuliani et al, 2005), il exerce un
effet important sur I'acide L-abscissique et la conductance stomatique, influence la verse des racines par
un effet constitutif sur l'architecture racinaire (Giuliani et al., 2005) et affecte le rendement en grain
(Landi et al., 2007).

Yi et al. (2020) ont étudié les QTLs pour les parametres liés a la germination et au développement des
semis dans la méme population MAGIC dans des conditions normales et de froid, et ont détecté des QTLs
pour certains parameétres dans les régions proches des intervalles de confiance de ceux détectés dans nos
résultats actuels. En conditions de stress hydrique, nous avons trouvé un QTL pour le ratio longueur du
coléoptile / longueur de la racine dans la région bin 2.02, et Yi et al. (2020) ont rapporté une concentration
importante des SNPs associés a la vigueur précoce, au contenu en chlorophylle et a I'efficacité du
photosysteme 11 dans des conditions de froid. Bin 2.04 a plusieurs QTLs pour I'efficacité du photosysteme
I dans des conditions froides proches du QTL du poids sec du coléoptile actuel. La région bin 5.05 a un

SNP associé a la chlorophylle dans des conditions froides a au moins un million de paires de bases des
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QTLs associés a la longueur des coléoptiles dans I'étude actuelle. Bin 6.04 a un QTL pour la chlorophylle

dans des conditions froides proche du QTL pour le ratio longueur du coléoptile / longueur de la racine
trouvé ici. Ces similitudes pourraient indiquer une régulation génétiqgue commune pour le développement
précoce des plantes sous stress hydrique et celui causé par le froid. Les co-localisations sont moins
nombreuses en conditions normales, car nous avons détecté un QTL pour la longueur du coléoptile/racine
dans le bin 3.05 et Yi et al. (2020) ont signalé deux QTLs proches pour la chlorophylle en conditions
normales. Cependant, méme si Yi et al. (2020) ont trouvé des centaines de QTLS, aucune autre co-

localisation fiable n'a été identifiée, en particulier en conditions normales.
e Génes candidats

Sur la base du génome de référence du mais, plusieurs genes candidats ont été identifiés a proximité
des SNPs significativement associés aux différents parametres. Parmi ces candidats, il y avait ceux liés
aux stress biotiques et abiotiques, a la croissance, au développement des plantes et aux processus
biologiques. Nous avons mis en évidence les génes impliqués dans la germination et le développement des
plantules sous stress abiotique, principalement sous stress hydrique, et les autres ont été mentionnés avec

leur implication dans I’annexel. A.

Le géne candidat Zm00001d035993, associé au rapport CL/RL, et Zm00001d021163, associé au
CDW, en conditions normales, et Zm00001d022079 associé a CL et Zm00001d007251 associé au rapport
CDW/RDW en conditions de stress hydrique appartiennent a la famille de genes NCS2 (nucleobase cation
symporter 2). Les genes NCS2 du mais sont impliqués dans divers processus de développement de la
culture et dans les réponses aux stress abiotiques, notamment I'acide abscissique, le sel (NaCl), le
polyéthyléne glycol et les températures basses (4 “C) et €élevées (42 °C). Ces geénes sont importants pour le
transport des nucléobases libres, participant a divers processus de croissance et de développement des

plantes, ainsi qu'a la réponse aux stress abiotiques (Chai et al., 2018).
e Genes candidats révélés dans des conditions normales

En conditions normales, les génes Zm00001d038676 et Zm00001d038695 ont été identifiés comme
candidats pour la longueur du coléoptile dans notre étude. Zm00001d038676 a été exprimé dans un
mutant du mais tolérant a la secheresse (C7-2t) impliqué dans I'enrichissement de la paroi cellulaire
conférant la tolérance a la sécheresse (Zhang Q. et al., 2020). Dans une étude menée par Wang et al.
(2020a), le gene Zm00001d038695 (gibbérelline 2-oxydase) était surexprimé aprés un stress thermique, il

est lié a la biosynthese de l'acide gibbérelliqgue (GA) qui a augmenté apres un stress thermique. Les
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gibbérellines étaient impliquées dans la réponse au stress thermique des jeunes épis et avaient un effet

négatif significatif sur leur développement.

De nombreux genes candidats ont été associés au rapport longueur du coléoptile/longueur des racines
en conditions normales. Dans Li Y.et al. (2020), le géne Zm00001d034129 (Peroxidase 73) a été associé
aux feuilles des plantules de mais sous stress causé par le froid et la chaleur, ils ont rapporté que les génes
communs aux deux traitements étaient enrichis dans le processus métabolique de I'hydrogéne peroxydase,
ce qui est le cas de ce gene. Un membre de la famille des protéines MYB, Zm00001d034160, est impliqué
dans la modulation des réponses précoces au nitrate chez le mais par le mécanisme d'épissage alternatif
(AS) qui joue un réle important dans I'adaptation du mais aux fluctuations du nitrate (Wang et al., 2020b).
Zm00001d002707 a été identifié comme étant la cis-zéatine O-glucosyltransférase avec une spécificité a
la cis-zéatine, qui contribue au pool de cytokinine hautement actif en induisant I'expression des isomeres
trans (Veach et al., 2003), ce géne est tres similaire a Evm.model.chr7.511 qui a montré une plus grande
expression dans la racine du lotus tempéré (Li H. et al., 2020). Zm00001d012641 est un gene clé impliqué
dans les stress biotiques et abiotiques, et également lié a la biosynthése de la zéatine, il a été sous-exprimé
sous stress thermique, dans I'étude de Wang et al. (2020a), ou la teneur en hormones endogénes comme la

zéatine (ZT) dans les jeunes épis a diminué de maniére significative.

Zm00001d042482 a été identifié comme étant le facteur de transcription bHLH. De nombreux
processus et réponses cellulaires qui sont importants pour la plante dans la tolérance a divers stress
abiotiques ont été controlés par ce bHLH, qui est une grande famille de facteurs de transcription conservés
(Castilhos et al., 2014). Le gene Zm00001d021961 a été reconnu comme étant l'acétylcholinestérasel
(ACHEL). Les plantes indigenes des zones tropicales ont montré une activité élevée de
I'acétylcholinestérase (AChE) pendant le stress thermique, et l'activitt AChE dans les cellules
endodermiques des semis de mais a été augmentée par le traitement thermique, 'AChE du mais était
principalement exprimée dans les nceuds du coléoptile et dans les graines (Yamamoto et al., 2011). Une
augmentation de l'activitt AChE du mais a été observée apres un stress thermique, ce qui suggere que
I'AChE joue un rdle positif dans la tolérance aux température élevées chez le mais (Yamamoto et al.,
2011).

Zm00001d008569 associé au ratio CL/RL (Delta(7)-sterol-C5(6) desaturase 1) est I'nomologue de
0s01g0134500 chez le riz. Gene candidat impliqué dans le métabolisme des brassinostéroides, il a été
associé a divers phénotypes liés a la surface des vaisseaux du métaxyleme en conditions normales chez le

mais et fortement associé aux caractéristiques du métaxyleme des racines (Choe, 1999). Une déficience de
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son activité est liée a une croissance longitudinale défectueuse, a des faisceaux vasculaires irrégulierement

espaces et a une réduction de la taille et du nombre de vaisseaux du xyléme (Choe, 1999).

Un géne qualifi¢ de géne de réponse au stress hydrique d’apres des études antérieures a été détecté en
conditions normales : Zm00001d036003 associé au ratio CL/RL dans notre étude, appartenant a la famille
ERF, les genes de cette famille sont les régulateurs importants impliqués dans les stress causés par le froid
et la chaleur (Guo et al., 2018). Ce gene a €té surexprimé dans des conditions de froid et de chaleur dans
les études de Li Y. et al. (2020).

e Genes candidats révélés dans des conditions de stress hydrique

En conditions de stress hydrique, trois geénes impliqués dans le systéeme d’¢limination des ROS
(Reactive Oxygen Species) ont été détectés : Zm00001d017240 associé a CL qui est un géne Grx-like
améliorant la stabilité du processus biochimique de la membrane plasmique lié au métabolisme de la
proline, a été surexprimé chez le mais transgénique améliorant la tolérance a la sécheresse. Ce gene peut
jouer un réle important dans Il'activité enzymatique de détoxification des ROS sous stress hydrique (Chen
et al., 2019), Zm00001d003797 associé a CDW (Ferredoxin-3 chloroplastique) qui est une protéine
spécifique sensible a la sécheresse du génotype de Sorghum bicolor, RTx430 (génotype pré-floraison
tolérant a la sécheresse), impliqué dans la production de ferredoxines piégeant les ROS, qui est un
mécanisme de tolérance a la sécheresse (Ogden et al., 2020) et Zm00001d037079 associé a CL/RL qui

était sous-exprimé au stade de la troisieme feuille apres un engorgement pendant 6 jours (Hu et al., 2020).

Les genes Zm00001d017251 (aldéhyde gras décarbonylase) associés a CL et Zm00001d039631
associés a RDW impliqués dans la biosynthese de la subérine, de la cire et de la cutine ont également été
détectés, Zm00001d017251 était surexprimé aprés un stress hydrique pendant la phase juvénile de la
croissance des plantes de mais, Zm00001d039631 a un rdle dans la liaison et le transport des monomeres
d'acide gras, de cutine et de cire ; il était également régulé aprés 2 jours de sécheresse (Castorina et al.,
2020). Dans les genes impliques dans la biosynthése de la cire, la quantité totale de cire cuticulaire est
augmentée en réponse aux conditions de stress hydrique, améliorant ainsi la protection des plantes contre
la perte d'eau (Castorina et al., 2020). Les génes pertinents liés a la biosynthése de la paroi cellulaire
confirment I'importance de la structure et de la composition de la paroi cellulaire dans la tolérance au

stress hydrique.

Zm00001d017258 associé a CL a été identifié comme étant un important gene TCA (acide
tricarboxylique) surexprimé dans Arabidopsis et associé au développement des racines. La surexpression

de ce géne a significativement raccourci la longueur de la racine primaire d'Arabidopsis, ce qui suggére
50



Partie | Discussion
que des niveaux d'expression élevés de ces genes du cycle TCA pourraient provoquer certains effets

négatifs sur les mitochondries et finalement inhiber la croissance des racines (Liu et al., 2019).

Les geénes sensibles au stress hydrique détectés dans notre étude sont: Zm00001d003850,
Zm00001d002199 et Zm00001d002126. Zm00001d003850 associé a CDW (Putative BOl-related E3
ubiquitin-protein ligase 2) est un geéne spécifique de la lignée tolérante YE8112 du mais ; il était
surexprime sous stress hydrique et codait pour des protéines impliquées dans l'ubiquitination (Zenda et al.,
2019). L'ubiquitination des protéines a été largement reconnue comme étant un régulateur central des
facteurs de transcription sensibles au stress et d'autres protéines regulatrices, contribuant efficacement a
I'adaptation au stress abiotique (Zhang X. et al., 2018), Zm00001d002126 associe a CL/RL était sous-
exprimé dans une lignée consanguine tolérante a la sécheresse (Zenda et al., 2019), Zm00001d002199
récepteur-like serine/thréonine-protéine kinase a été identifié comme un gene pivot. Les kinases
réceptrices, un autre type vital de protéines membranaires, se sont exprimées de facon différentielle en
réponse au stress hydrique dans le mais (Liu et al., 2020). Zm00001d037273 associé au rapport CL/RL a
été impliqué dans la réponse au stress thermique (HSR) dans 1’étude réalisée par Jagtap et al. (2020),
Zm00001d007215 a été détecté dans les hybrides tolérants au stress hydrique pendant le stade de
remplissage du grain de mais dans une étude précédente, c'est une protéine différentiellement abondante
(DAP), impliquée dans la réponse au stress causé par la sécheresse (Dong et al., 2020) et
Zm00001d029707 associé a CDW/RDW qui est un gene GST induit et surexprimé aprés un stress
thermique (Li H. et al., 2020).

Zm00001d011406, qui est un candidat pour le CDW est un facteur de transcription appartenant a la
famille HSFTF (Heat Shock Factor transcription factor), a été sous-exprimé en réponse a I'ABA
(Vendramin et al., 2020). Le facteur de transcription du choc thermique (Hsf) joue un réle de régulation
transcriptionnelle chez les plantes pendant le stress thermique et d'autres stress abiotiques (Zhang H. et al.,
2020).

Deux autres génes candidats contrdlent le rapport CL/RL : Zm00001d002143 associé a la biosynthese
des phénylpropanoides, qui est une voie sensible au stress (Zheng et al., 2019) et Zm00001d037112
codant pour une protéine kinase spécifique des racines, dont il a été démontré qu'elle était associée aux

réponses au stress abiotique dans Rogers et Benfey (2015).

Zm00001d007229, un candidat pour le CDW/RDW, appartient a la famille des genes PLC
(Phospholipase C family) chez le mais. La PLC est l'une des principales enzymes hydrolytiques dans le

métabolisme du phosphoinositide et joue un réle important dans une variété de processus de transduction
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du signal répondant a la croissance, au developpement et au stress des plantes (Zhu et al., 2021).

L'annotation fonctionnelle de ces génes chez le mais confirme le role de ces candidats en ce qui concerne

la tolérance a la sécheresse au stade de la germination et du développement précoce des plantules.

Des genes impliqués dans les stress thermiques (chaleur et froid) ont été trouvés associés au rapport
CDWI/RDW, ce sont Zm00001d007181 codant pour CML (CaM-like proteins), qui a été surexprimé sous
les stress thermiques (chaleur et froid) (Li Y. et al., 2020) et Zm00001d007267, qui était principalement
impliqué dans la photosynthese, un gene candidat identifié comme geéne pivot possible impliqué dans les
stress thermiques (Li Y. et al., 2020).

Des geénes impliqués dans la tolérance a I'engorgement ont été détectés. Il s’agit de Zm00001d022084 qui
est un candidat pour CL était surexprimé dans des conditions d'inondation chez le mais, il a été observé
que l'orthologue du riz était également surexprimé dans la méme condition, ce gene est impliqué dans la
tolérance a I'inondation pendant la germination des graines et la croissance précoce des semis chez le riz
(Hagemeyer, 2018), Zm00001d012103 associé au CDW codant pour I'aldolase2, impliqué dans la voie de
la glycolyse/gluconéogenese, qui produit de I'énergie et recycle le carbone pour que d'autres voies
survivent, a été trouvé régulé a la hausse, indiquant le role central a la base de cette voie dans le stress
causé par l'engorgement en réponse précoce, tardive et a long terme (Yu et al. , 2020) et
Zm00001d007161 associé au rapport CDW/RDW codant pour une peroxydase, impliquée dans la réponse

au stress causé par 1’engorgement dans les racines de mais (Yu et al., 2020).

Parmi les genes associés a nos parametres d'intérét sous stress hydrique, il y avait ceux impliqués dans
le stress salin, celui de I'aluminium et du phosphore selon des études précédentes (Chai et al., 2018 ; Pinto
et al., 2019 ; Shneider et al., 2020). (Annexel. A).
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5. Conclusion

La présente étude montre I’effet du stress hydrique sur la germination des graines et les paramétres liés
au développement des semis au début de leur croissance, ou la performance de tous les parametres était
réduite en conditions de stress. Les régions génomiques et les génes, ainsi que les voies métaboliques
identifiées ici, peuvent constituer des ressources génétiques intéressantes ou des cibles de sélection pour le
développement de nouveaux cultivars de mais tolérants au stress hydrique. Certains SNPs avaient des
associations significatives avec plusieurs parameétres, suggérant un contrble génétique pléiotropique.
D'autres étaient colocalisés avec des QTLs pour la tolérance au froid précédemment publiés pour cette
population MAGIC. Plusieurs génes candidats détectés, proches des SNPs significatifs, sont liés aux stress
biotiques et abiotiques et au développement des plantes. Les génes candidats ainsi que les QTLs rapportés
dans notre étude doivent étre validés dans des études ultérieures. En outre, les genes présentés comme
candidats pour les caractéres étudiés sont considérés comme des candidats sur la base de leurs fonctions
identifiées ; néanmoins, les génes qui ne sont pas encore caractérisés ou ceux qui codent pour une
"protéine hypothétique" pourraient étre des génes d'intérét potentiels. Les QTLs découverts dans cette
étude sont des points de départ importants pour la recherche de génes et nous ont permis de comprendre la
complexité génétique de la tolérance au stress hydrique. Ces résultats peuvent étre utilisés pour améliorer
la tolérance au stress hydrique pendant le jeune stade de développement du mais dans le cadre de
recherches ultérieures visant a accroitre la compréhension de l'architecture génétique des caractéres

complexes dans des conditions de stress hydrique.
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1. Introduction

La prévision des effets a long terme du réchauffement climatique incluent une augmentation de la
fréquence et la gravité des secheresses dans une grande partie du monde (Cook et al., 2007). Le mais est
une culture a pollinisation libre qui est sensible au stress hydrique tout au long de son cycle,
particulierement pendant la floraison et le remplissage du grain (Banziger et al., 2000 ; Lobell et al.,
2014).

Le rendement en grain est un caractére quantitatif facilement affecté par les facteurs environnementaux
(Messmer et al., 2009 ; Liu L. et al., 2015). 1l est particulierement sensible lorsque le stress hydrique
survient pendant la phase reproductive du développement de la plante ou les pertes varient de 30 a 90 %
(Sah et al., 2020). Ainsi, I'amélioration de la tolérance au stress hydrique a été un objectif majeur pour les

chercheurs afin de stabiliser la production mondiale de mais.

Les parametres secondaires corrélés avec le rendement, tels que I'ASI, le nombre de grains, le poids de
mille grains ainsi que la hauteur des plantes sont géneralement plus faciles a mesurer et présentent une
héritabilité plus élevée (Banziger et al., 2000). L'ASI est couramment utilisé comme critére de sélection
pour les géenotypes de mais tolérants a la sécheresse, car il a été démontré qu'il est fortement corrélé avec
le rendement en grain dans des conditions de stress hydrique (Gutierrez-Rodriguez et al., 1998). Un
approvisionnement limité en eau retarde souvent les stades de développement du mais, réduisant la
hauteur de la plante et de I'épi, ce qui entraine une réduction considérable du rendement (Sari-Gorla et al.,
1999 ; Lopes et al., 2011) ; ainsi, la sélection de plantes plus hautes et d'épis plus grands peut améliorer le
rendement dans des conditions de sécheresse. Le rendement, ainsi que les parametres secondaires,
pourraient étre utilisés pour étudier les effets du stress hydrique sur les plantes et pour identifier les génes
fonctionnels impliqués (Messina et al., 2010). Plusieurs auteurs ont signalé 1’importance de différents
parameétres dans la sélection du mais pour la tolérance a la sécheresse, notamment les parameétres liés aux
grains et aux épis (Zhang H. et al., 2014 ; Liu L. et al., 2015) ainsi que la surface foliaire et la sénescence
(Babic et al., 2011).

La dissection génétique de ces différents paramétres secondaires corrélés suscite donc un intérét
considérable (Zhu, 2016), et représentent une cible plus appropriée pour améliorer la réponse du mais au
stress hydrique (Xue et al., 2013). Cependant, il est clair que les mécanismes génetiques de la tolérance a
la sécheresse sont tres complexes, et des programmes d'amélioration réussis afin de conférer cette

tolérance nécessitent des informations concernant le génotype, l'environnement et I’interaction entre le
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génotype et I'environnement (G x E) (Bénziger et Araus, 2007). L’identification et la caractérisation des

génes fonctionnels ou des marqueurs étroitement liés a la tolérance a la sécheresse est une étape clé vers

I’amélioration végétale.

Les méthodes conventionnelles ont permis de détecter une variation allélique limitée pour les
paramétres de tolérance a la sécheresse. C'est pourquoi I'approche des études d'association a I'échelle du
génome (GWAS) a été utilisée pour identifier les alléles favorables a la tolérance a la sécheresse chez le
mais. Contrairement a la cartographie de liaison, la GWAS fait appel a diverses génotypes pour la
cartographie précise des QTLs (Schaid et al., 2018).

La compréhension de la base génétique contrélant la tolérance au stress hydrique chez le mais a été
considérablement améliorée par diverses populations génétiques avec des marqueurs a haute densité, y
compris des populations biparentales dans les études menées par Ribaut et al. (2004) et Welcker et al.
(2007), dans lesquelles ils ont identifié les régions genomiques probablement responsables des
changements dans les parametres morphologiques, métaboliques et enzymatiques liés a la réponse a la
sécheresse ainsi que dans 1’étude des populations multi-parentales dans laquelle Rida et al.(2021) ont
détecté des régions génomiques et génes candidats impliqués dans la tolérance au stress hydrique pendant

la germination et le développement des semis.

Les panels d'association représentant la diversité génétique du mais a I'échelle mondiale présentent
certains avantages par rapport aux populations structurées (populations bi-parentales, NAM ou MAGIC)
étant donné la grande diversité entre les lignées (Flint-Garcia et al., 2003 ; Romay et al., 2013 ; Xiao et
al., 2017 ; Wang et al., 2019). De plus, dans les grands panels, en raison d'une décroissance rapide du
déséquilibre de liaison et de l'existence de nombreux événements de recombinaison historiques, la
résolution cartographique augmente et la localisation des QTLs est plus précise. Cependant, s'il existe une
structure génétique au sein du panel d'association, les différences de distribution des alléles entre les sous-
populations peuvent conduire a des faux positifs (Yu et Buckler, 2006). Par conséquent, l'utilisation d'une
matrice de parenté pour éviter les faux positifs est intégrée comme un protocole de base dans I'analyse.
D’aprés les résultats de plusieurs études sur la tolérance au froid conduites par Revilla et al. (2016) et Yi
et al. (2021), un large panel d'association d'une collection mondiale permet une évaluation robuste de la

tolérance au froid.

Dans cette partie, 318 lignées consanguines de mais issues du panel américain « Ames » (Romay et al.,

2013) ont été utilisées afin d’étudier ’effet du stress hydrique sur la culture du mais, et d’identifier les
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régions génomiques associées a la tolérance a ce stress pendant les différents stades de développement de

la culture.
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2. Matériel et méthodes

2.1. Matériel végetal

Au cours de cette étude, nous avons utilisé 318 lignées consanguines du panel Ames (Romay et al.,
2013) (Annexe 2), ces lignées ont été fournies par the North Central Regional Plant Introduction Station
(USA) et utilisées pour 1’expérimentation. Ce panel contient du matériel génétique provenant de plusieurs
programmes internationaux des Etats-Unis, du CIMMYT (le Centre International d'’Amélioration du mais
et du BIé) et d'autres pays (par exemple, I'Espagne, la France, la Chine, I'Argentine et I'Australie). Nous
avons choisi six témoins adaptés a I’environnement de I’étude a partir du germoplasme dent (A619, A632,

A662, A665, et PH207) et du germoplasme flint (EP42).
2.2. Caractéristiques pédoclimatiques du site expérimental

L’essai a été mis en place en Mai 2019, au niveau de la station expérimentale de I’Ecole Nationale
Supérieure Agronomique (ENSA) (36°43'16" N, 3°09'03” E, 36 m d'altitude, avec 600 mm de

précipitations annuelles) (Infoclimat, 2019).

Les données des conditions climatiques qui ont caractérisé la période ou la culture était en place (du
mois d’Avril jusqu’au mois d’Aoflit) sont rapportées dans le tableau 6 a partir duguel une courbe

ombrothermique a été tracée (Figure 4).

Tableau 6: Pluviométrie (mm) et températures (°C) pendant la période du cycle du mais en 2019

Mois Précipitations Températures
P (mm) T° min T° max T° moy

Avril 47,0 9,6 21,1 15,4

Mai 19,1 11,4 25,3 18,4

Juin 8,4 16,7 29,4 23,1

Juillet 1,5 21,2 34,1 27,6

Aot 0,7 22,2 33,7 27,9
T° : degré de température, °C : degré Celsius mm : millimétre, P :
précipitations
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e Diagramme ombrothermique

L’essai s’est déroulé de Mai a Septembre 2019, le cumul pluviométrique est de 29,7 mm pour la
période allant de Mai a Aott. D’apres le diagramme ombrothermique, il y avait une sécheresse durant tout
le mois d’Aott (0,7 mm). Apres I’installation de la culture, la pluviométrie la plus élevée a été enregistrée
pendant le mois de Mai (19,1 mm), Les températures moyennes durant la période (Mai- Ao(t) varient de
18,4 °C au mois d’Avril a 27,9 °C au mois d’ Aot (Infos.climat.2019).

Des analyses de caractérisation du sol de la parcelle expérimentale ont été effectuées avant la
plantation. Six échantillons de sol, suivant une diagonale a 30 cm de profondeur, ont été prélevés. Les
analyses ont révélé que le sol a une texture limoneuse et présente une teneur en azote total de 109 ppm et

qu'il a une faible teneur en matiere organique (1,53 %).

60 30
50 25
40 20
30 15
P (mm)

20 10 —T(C)
10 5

0 0

Avril Mai luin luillet Aout
Mois

Figure 4: Diagramme ombrothermique de la période allant du mois d’Avril jusqu’au mois d’ Aout

2.3. Dispositif expérimental

Les 318 lignées pures ont été évaluées pour la tolérance au stress hydrique au niveau de la station
expérimentale de I’Ecole Nationale Supérieure Agronomique (ENSA) en 20109.

Le dispositif expérimental utilisé (Annexe 3 A et B) était un « Augmental Block Experimental
Design » ou dispositif augmenté développé par Federer (1956) et décrit par Petersen (1985). Ce dispositif
est couramment utilisé par les améliorateurs de plantes, notamment lors des évaluations préliminaires
quand le nombre de lignées a évaluer est élevé ou la quantité de semences ne permettant pas de faire une

répetition (Federer et Raghavarao, 1975), ou seulement les témoins ayant des quantités suffisantes de
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semences, sont répétés entre les blocs. Ces témoins vont servir a I’estimation de I’erreur expérimentale

ainsi que I’effet bloc (Petersen, 1985).

L’essai ayant une superficie de 2108 m? (31 m*68 m) comprenait deux parties, car 1’évaluation des
lignées a été conduite sous deux régimes hydriques, un control avec 600 mm et un stressé avec 300 mm
d’irrigation. Les lignées ont été réparties aléatoirement sur 6 blocs dans chaque partie (53 lignées de mais
non répétées dans chaque bloc) a raison d’une ligne par lignée, alors que les six témoins A619, A632,
AB62, A665, EP42 et PH207 ont été répétés entre les blocs a raison d’une ligne par témoin également.
Chaque partie comprenait 9 sous blocs et chaque lignée est représentée par 15 graines semées
manuellement et espacées de 0,2 m. L’espacement entre les lignes dans chaque sous bloc est de 0,8 m, la
distance entre les sous blocs est de 0,5 m et I’espace entre les deux parties est de 2 m, ce qui a permis
d’obtenir une densité finale de ~ 63 000 plantes ha-'. La position des témoins ainsi que celle des lignées

est présentée dans I’annexe 3 (A et B).

2.4. Conduite de P’essai

Un semis manuel a été effectué le 10, 11 et 12 Mai 2019, au niveau de la station expérimentale de
I’ENSA. Le mais en conditions normales a été irrigué avec 600 mm d'eau du semis a la post-floraison,
tandis que seulement 300 mm ont été apportés en conditions stressées. Le stress hydrique a été appliqué a
partir du stade trois feuilles, ou pendant chaque irrigation la durée était calculée selon le débit ainsi que les
précipitations, la quantité d’eau apportée était doublée pour la partie conduite en conditions normales. Le
systéme d’irrigation utilisé pendant tout le cycle de la culture est le goutte a goutte, I'urée (46 0 0) a été
apporté de maniére fractionnée en 2 fois ; une premiére au stade 3 feuilles et une 2°™ au stade 6 feuilles.
Un désherbage manuel a été effectué pendant tout le cycle de la culture, ainsi que des pulvérisations
d’insecticides en guise de traitement phytosanitaire. La récolte a été effectuée manuellement le 3 et le 4

Septembre 2019.
2.5. Données phénotypiques

Plusieurs paramétres phénotypiques ont été mesurés, pendant toute la période ou la culture a été mise
en place, suivi pas des parameétres liés au rendement en grain et a ses composantes. Les paramétres

mesurés sont :
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e Vigueur précoce

La vigueur de la plante aprés 6 semaines du semis est estimée sur la base d’une échelle visuellede 129 : 1 =

plante chétive, 9 = plante trés vigoureuse.

e Surface foliaire

La surface foliaire moyenne de trois plantes est estimée a partir de la longueur (L) et la largeur (1) de la feuille de

1’épi en pleine floraison. La surface foliaire a été calculée par la formule ci-dessous :

SF (cm? = 0,75 (L *I)

L : la longueur de la feuille exprimée en cm
| : la largeur moyenne de la feuille échantillonnée exprimée en cm

0,75 : le coefficient de régression de la surface foliaire chez le mais (Elings, 2000).

e Hauteur de la plante

La hauteur moyenne des plantes est estimée du collet jusqu’au sommet de la panicule en centimétre

en pleine floraison.
e Floraison

o La date de floraison male : le nombre de jours entre le semis et le jour d’apparition des
antheres chez plus de 50 % des plantes.

o La date de floraison femelle : le nombre de jours entre le semis et le jour d’apparition des
soies chez plus de 50 % de plantes.

o ASI : intervalle de temps entre la floraison male et femelle.

e Sénescence (SG) : elle est mesurée selon une échelle visuellede 1a5ou :
o 1:laplante est verte (0% dessechement)
o 2:laplante est desséchée a 25%
o 3:laplante est desséchée a 50%
o 4:laplante est desséchée a 75%
5

- la plante est desséchée a 100%
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e Parameétres de rendement

o Nombre de rangées de grains par épi : Déterminé par comptage du nombre de rangées de
grains au niveau de la partie médiane de tous les épis de chaque génotype.

o Longueur de I’épi : La longueur moyenne de tous les épis récoltés par génotype en
centimeétres.

o Poids de mille grains (PMG) : Déterminé par la pesée de 100 graines en grammes.

o Rendement:

Il est calculé comme suit :

Le rendement = poids de I’épi (kg) x FC x la surface (m?2) x le coefficient des grains; ou :
FC (facteur de correction) = poids sec des grains (aprés passage a I’é¢tuve (80° pendant 72h)) / 86 (pour
ajuster a 14% d’humidité) (Tandzi et Mutengwa, 2019).
Le coefficient des grains = poids des grains de cing épis / le poids total des cing épis (Tandzi et
Mutengwa, 2019).

2.6. Analyses statistiques

Les lignées consanguines de mais issues du panel américain « Ames » (Romay et al., 2013) ont été
préalablement génotypées avec 681 257 SNPs en utilisant la méthode du génotypage par séquencage
(GBS). La matrice génotypique a été filtrée, c'est-a-dire que les SNPs avec plus de 50 % de données
manquantes et une fréquence d'allele mineur inférieure a 5 % ont été omis. Les génotypes hétérozygotes
ont été considerés comme des données manquantes. Apres filtration, 148 730 SNPs répartis sur le génome

du mais ont été retenus.

Le meilleur estimateur linéaire non biaisé (BLUE) de chaque lignée pour chaque traitement a été
estimé pour tous les parameétres en utilisant la procédure du modéle mixte (PROC MIXED) (Annexe 5) du
logiciel SAS, version 9.4.

Pour chaque parameétre phénotypique, les données des essais ont été analysées séparément comme suit :
les données de chaque traitement (normal ou stresseé) ont eté analysees selon la procédure du modele
mixte PROC MIXED (traitements individuels) du programme SAS (version 9.4) (Annexe 5) et ’analyse
des données des traitements combinés (normal et stresse) ainsi que l’analyse des témoins ont été
effectuées selon la procédure du modeéle linéaire généralisé PROC GLM (traitements combinés) du méme

programme SAS (Annexe 5).
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La comparaison des moyennes a été effectuée en utilisant le test de Fisher (Least Significant Distance,

LSD). Les héritabilités (h?) ont été estimées pour chaque paramétre sur la base de la moyenne familiale
comme décrit précédemment par Holland et al. (2003). Les corrélations genotypiques et phénotypiques
entre chaque paire de caractéres pour les témoins ont été calculés en utilisant des estimations REML selon
une procédure de modéle mixte SAS publiée par Holland (2006). Les coefficients de corrélations simples
de Pearson pour chaque traitement entre les paires de parametres pour toutes les lignées ont été estimés en
utilisant PROC CORR du logiciel SAS.

L'analyse d'association a 1’échelle du génome a été réalisée avec Tassel 5 (Bradbury et al., 2007) sur la
base d'un modéle linéaire mixte en utilisant une matrice genotype-phénotype (la matricé génotypique
obtenue apres le génotypage des lignées et la matrice phénotypique composée des BLUES) ainsi qu’une
matrice de parenté en se basant sur la méthode IBS centrée (Endelman et Jannink, 2012). Parmi les
options du modele linéaire mixte, nous avons utilisé le niveau de compressions optimales et P3D pour
estimer les composantes de la variance. Deux cent quarante-quatre lignées uniquement ont été utilisées
pour effectuer I’analyse d’association, suite a la non disponibilité des informations génotypiques relatives

au reste des lignées (244 de 318 lignées ont été retenues pour 1’analyse GWAS).
e Sélection des SNPs et des QTLs

Afin de déclarer qu’une association est significative entre un parametre et un SNP, le seuil de
signification a été considéré comme étant le point ou les statistiques du test F observées et attendues
divergent dans le diagramme quantile-quantile du modele (Gao et al., 2010 ; Gowda et al., 2015), et en
s’appuyant également sur d’autres études utilisant le méme panel d’association (Yi et al., 2021), ce qui

donne p =1 x 10°*,

Dans le panel actuel, avec une grande diversité allélique et une décroissance rapide du déséquilibre de
liaison (DL), la distance moyenne de décroissance du DL a atteint un R? moyen de 0,2 dans les 1 kb
environ présentés par Romay et al. (2013) et Vi et al. (2021). Etant donné que les variantes régulatrices
causales peuvent étre éloignées des genes fonctionnels (Wallace et al., 2014), tous les SNPs significatifs

dans un rayon de + 5 kb pour le méme caractére sont déclarés comme étant le méme QTL.
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3. Reésultats

3.1. Variation phénotypique, moyennes et analyse de la variance
Des différences significatives ont été obtenues entre les moyennes des temoins ainsi que les moyennes
des lignées consanguines dans les deux conditions. Une grande variation phénotypique pour tous les

parametres a été constatée en conditions normales et sous stress hydrique.

Les moyennes des lignées consanguines, des témoins, ainsi que les rangs et les héritabilités sont
représentées dans les tableaux 7 et 8. Les moyennes de tous les parametres ont été significativement
réduites en conditions de stress hydrique comparativement aux conditions normales sauf pour la FM, la FF
et I’ASI ou la moyenne du nombre de jours afin d’atteindre la floraison en conditions de stress est plus
élevée que celle en conditions normales car la floraison a été retardée en conditions de stress, ainsi que
pour la sénescence car le dessechement a été accéléré, ce qui fait que la moyenne de la SG était plus

élevée en conditions de stress hydrique.

Le stress hydrique a un effet significativement négatif sur tous les paramétres (Tableau 9), et
I’interaction génotype-traitement était significative pour la SF, le RDT, la LE et le PMG.

Dans les conditions normales, les valeurs de I’héritabilité variaient entre les différents paramétres, ou
les valeurs les plus élevées ont été obtenues par la FM, la FF et la SF (0,83, 0,79 et 0,79, respectivement)
(Tableau 8). Alors que dans les conditions de stress, le PMG, la FM, la SF présentent les valeurs les plus
élevees (0,77, 0,69 et 0,70, respectivement) (Tableau 7). Les valeurs de I’héritabilité de tous les
parameétres ont été réduites sous stress hydrique par rapport aux conditions normales sauf pour NRE,
PMG, RDT et SG. Les tableaux comportant les estimations des moyennes de toutes les lignées pour les

différents paramétres dans les deux conditions sont présentés dans I’annexe 4 (A et B).
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Tableau 7. Moyennes, héritabilités et rangs observés pour les différents paramétres mesurés chez les
lignées consanguines d'un panel de mais évaluées en conditions de stress hydrique. Les moyennes pour les

testeurs ainsi que les LSD ° sont également incluses.

Vig | FM FF | ASI | HP SF SG | RDT | LE | NRE | PMG
@) @) @D | m | (m’) (g/ha) | (cm) (@)

Lignées

Moy 507 | 70,94 | 78,01 | 9,00 | 100,33 | 194,14 | 2,37 097 |864 | 918 | 166,80

h°%+ [ 0,08+ | 069+ | 0,54+ 0 019+ | 070+ | 012+ | 055+ | . | 049+ | 077+
SEP 011 | 0,07 | 011 0,14 0,08 0,11 0,18 0,16 0,09

2,44 - | 43,89 - ] ] 36,22 - | 48,96 - ] 001- | 3- | 568-| 61,67-
Rang | 7,06 | 86,27 49-98) 1-25 191,16 | 470,29 1=5 12,46 | 225 | 1588 | 430
Témoins

A619 | 583 | 6550 | 7500 | 9,50 | 122,47 | 177,06 | 1,83 0,18 |9,42 | 10,78 | 192,34

AB32 | 517 | 72550 | 77,00 | 7,25 | 119,03 | 259,60 | 2,00 0,29 996 | 851 | 129,76

AB62 | 539 | 5426 | 61,00 | 650 | 9845 | 135,88 | 3,57 298 1901 | 769 | 157,34

A665 | 539 | 68,60 | 76,00 | 9,83 | 89,75 | 163,42 | 2,00 156 |947 | 10,86 | 192,97

EP42 | 549 | 63,83 | 74,14 | 10,14 | 106,97 | 117,07 | 2,86 104 | 817 | 6,97 | 145,67

PH207| 433 | 69,83 | 78,80 | 8,80 | 80,64 | 153,82 | 2,00 1,80 |817| 873 | 110,03

LSD® 1,19 5,83 |8,4767| 566 | 28,37 54,72 1,17 1,72 | 3,78 | 2,57 45,48

a: Héritabilité; b: Erreur standard; c: Least Significant Distance

Vig= Vigueur, FM= Floraison méle, FF= Floraison femelle, ASI= Intervalle entre la floraison méle et
femelle, HP= Hauteur de la plante, SF= Surface foliaire, LE= Longueur de I'épi, NRE= Nombre de rangées
par épi, PMG= Poids de mille grains, RDT= Rendement en grain, SG: Sénescence, j : Nombre de jours, cm :
Centimétres, g/ha : Quintaux par hectare, g : Grammes.
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Tableau 8 : Moyennes, héritabilités et rangs observés pour les différents parametres mesurés chez les

lignées consanguines d'un panel de mais évaluées en conditions normales. Les moyennes pour les testeurs

ainsi que les LSD® sont également incluses.

Vig FM FF ASI HP SF SG | RDT | LE | NRE | PMG
) () () (cm) | (cm?) (g/ha) | (cm) (9)
Lignées
Moyenn
e 6,29| 68,42| 73,32| 4,99| 134,31| 27524| 151| 1,89| 10,28| 10,78| 192,03
h?® + 0,29+ [0,83+ [0,79+ [0,34+ 0,62+ [0,79+ 0,47+ |054+ |0,35+ [0,57 +
SEP 0,15 |0,04 |0,056 (0,17 |0,09 0,05 0/0,18 (0,23 [0,15 0,13
242 - 140,71 - | 45,40 - 61,47 - [68,32- [0,93-/0,01- [3,73- |583- |72,87-
Rang 898 86,99 (8992 |1-14 [192,64 |541,86 |4,93 |37,89 |17,30 |16,19 |432,58
Témoins
A619 6,17| 65,83| 71,00| 5,17| 146,47| 293,33| 150| 3,15 | 12.18| 10,56| 219,47
A632 717| 68,17| 72,17| 4,00| 151,92| 309,71| 1,67| 3,98 | 11,39| 11,11| 185,91
A662 597| 54,03 6065| 6,57| 106,80| 14547| 1,87| 0,74 727! 8,85| 135,09
A665 714| 63,66| 6852| 4,86| 130,37| 227,13| 1,58| 4,55 | 10,01| 10,48| 179,82
EP42 736| 63,24| 6594| 3,67| 126,03| 21957| 1,85 2,30 | 10,80| 8,21| 129,69
PH207 6,00 64,83| 7150| 6,67| 123,94| 22538| 1,17| 2,593 | 11,27| 10,83| 213,98
LSD® 1,09 358 396| 211| 16,93| 4393| 0,82| 2,98 242 196| 4548

a: Héritabilité; b: Erreur standard; c: Least Significant Distance
Vig= Vigueur, FM= Floraison male, FF= Floraison femelle, ASI= Intervalle entre la floraison méle et
femelle, HP= Hauteur de la plante, SF= Surface foliaire, LE= Longueur de I'épi, NRE= Nombre de
rangées par épi, PMG= Poids de mille grains, RDT= Rendement en grain, SG: Sénescence, j : Nombre de
jours, cm : Centimetres, g/ha : Quintaux par hectare, g : Grammes.
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Tableau 9. Effet du traitement sur les différents paramétres ainsi que 1’effet de I’interaction génotype-

traitement
Paramétres
Traitement Vig | FM FF | ASI HP SF SG | RDT LE NRE | PMG
() G) [ G) | (cm) | (cm? (a/ha) | (cm) (9)
Control 6,34 | 67,78 | 72,71 | 5,01 | 133,76 | 270,93 | 1,52 | 2,0270 | 10,35 | 10,69 | 190,51
Stress 511 |70,32 | 77,43 | 9,00 | 100,54 | 190,02 | 2,38 | 1,02 8,68 | 9,10 | 165,35
LSD 0,26 0,83 | 0,85 |0,29| 4,84 | 12,69 |0,14| 0,59 0,54 | 0,40 | 9,08
|nteraction NS NS NS NS NS *x NS *k * NS *
génotype-traitement

NS: effet non significatif; *, ** Significatif & P<0,05 et <0,01, respectivement.

Vig= Vigueur, FM= Floraison male, FF= Floraison femelle, ASI= intervalle entre la floraison male et
femelle, HP= Hauteur de la plante, SF= Surface foliaire, LE= Longueur de I'épi, NRE= Nombre de
rangées par épi, PMG= Poids de mille grain, RDT= Rendement, SG: Sénescence, j : Nombre de jours,
cm : Centimeétres, g/ha : Quintaux par hectare, g : Grammes.

3.2. Corrélations phénotypiques et génotypiques
3.2.1. Corrélations génotypiques

De tres fortes corrélations génotypiques ont été obtenues entre les paires de paramétres pour les
témoins dans les deux conditions. En conditions normales, la FM, la FF, I’ASI et le RDT sont fortement
corrélés avec tous les autres parametres avec des valeurs proches de +1 ou de -1. En conditions de stress
hydrique, la FF est fortement corrélée négativement avec le RDT (-1) et la SG (-1), et corrélée
positivement avec la FM (+1) (Tableau 10).

3.2.2. Corrélations phénotypiques

Plusieurs corrélations phénotypiques significatives ont été obtenues entre les différents parametres
dans les deux conditions. La FM et la FF ont été fortement corrélées dans les deux conditions. En
conditions normales, la HP est fortement corrélée avec la SF (0,87) et la LE (0,73), de méme la SF est
fortement corrélée avec la LE (0,73). En conditions de stress hydrique, le RDT est fortement corrélé avec
la Vig (0,65) et la LE (0,59) et négativement corrélé avec la FM (-0,57), la FF (-0,48) et I’ASI (-0,41)
(Tableau 11).
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Tableau 10: Coefficients de corrélations génotypiques entre les différents parametres mesurés et évalués en conditions de stress (en dessous de
la diagonale) et en conditions normales (au-dessus de la diagonale) pour les testeurs.

Vig FM FF ASI HP SF LE NRE PMG RDT SG
Vig 0,59 0,27 -1 0,37 0,33 0,17 -0,18 - 0,37 0,97 0,82
FM -0,33 0,99 - 0,68 1 1 1 0,96 0,78 1 -1
FF -0,43 1 -0,48 1 0,99 1 1 1 1 -1
ASI -0,96 -0,71 - 0,60 -0,12 0,37 - 0,57 -1
HP 0,94 0,28 0,38 1 0,97 0,84 0,62 0,90 - 0,67
SF 0,05 0,73 0,61 0,58 1 0,94 0,73 1 -0,91
LE 0,81 0,96 1 -1
NRE 0,64 0,24 0,33 - 0,08 0,10 1 1 -1
PMG 1 - 0,36 -0,25 0,30 -0,21 1 0,98 -1
RDT 0,24 -0,88 -1 -1 -1 - 0,57 1 - 0,57 0,09 -0,73
SG 0,33 -1 -1 - 0,07 -0,55 - 0,68 - 0,08 1

Vig = Vigueur, FM = Floraison Male, FF = Floraison femelle, ASI = Intervalle entre la floraison méle et femelle, HP = Hauteur de la plante, SF
= Surface foliaire, LE = Longueur de I'épi, NRE = Nombre de rangées par épi, PMG = Poids de mille grains, RDT = Rendement en grain, SG :
Sénescence, j : Nombre de jours, cm : Centimétres, g/ha : Quintaux par hectare, g : Grammes.

.. corrélation non estimable ;
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Tableau 11 : Coefficients de corrélations phénotypiques entre les différents parametres mesures et évalués en conditions de stress (en dessous
de la diagonale) et en conditions normales (au-dessus de la diagonale) pour les témoins.

Vig FM FF ASI HP SF LE NRE PMG | RDT SG
() () () (cm) (cm?) (cm) (@) (a/ha)
Vig 0,07 *** [-0,04*** | o7 wux | 0,30 %% | 0,35%%% | 041 %** | 0,18 %% | -0,26*** | 0,25***| 0,33*
FM | - 0,44 *** 0,04%%% |-028**x | (0,43%%% | 0,63%** | (37 %% | 033%%* | 0,57 %%* | 0,59 *** | . (19 *x*
FF | -0,26 %% | 0,92%x* 0,09 *** | 025*** | 050 **x | 0,33%%x| 038**x | (0,38*** | 0,31 ***| 0,08 ***
ASI -0,59 -0,44** 022 | 0,03 -0,17*** |-053* | 0,33 %**
HP | 054 %% |-0,28** % |.0,40 *** 0,87 *** | 0,73 *%x| (056 **x | 0,57 *** | 0,54 *** | . 0,20 ***
SF [-0,18*** | 0,16 *** | 0,04 *** 0,55 *** 0,73 *%* | 045 %%x | (054 **% | 0,41 **% | . 0,19 ***
LE 0,44 *** | 0,39 *** | 0,29 - 0,15 **x
NRE | 0,24%* | 0,14%%x | 0,07 **= 0,25 *** | 0,38 **x 0,42 *** | 0,17 ** | - 0,08 ***
PMG | 0,23 *** | -0,33 %% | - 0,20 *** 0,08 -0,21** 0,54 0,41 *** | - 0,49 **x
RDT | 0,65 057 %% | -048%%* | 0,41 [ -0,22%%% | .0,20 %% | 0,59%** | 0,14 ** | 0,06 *** - 0,27 **x
SG |-0,05 - 0,35 **% | - 0,11 *** - 0,40 **% | - 0,58 *** - 0,60 *** | -0,11%** |0,01 **

Vig= Vigueur, FM= Floraison Male, FF= Floraison femelle, ASI= Intervalle entre la floraison male et femelle, HP= Hauteur de la plante, SF=
Surface foliaire, LE= Longueur de I'épi, NRE= Nombre de rangées par épi, PMG= Poids de mille grains, RDT= Rendement en grain, SG :
Sénescence, j : Nombre de jours, cm : Centimeétres, g/ha : Quintaux par hectare, g : Grammes.

.. corrélation non estimable, * ** et *** = significatif respectivement a p<0,05; p<0,01 ; p<0,001
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3.3. Corrélations simples
Les coefficients de corrélations phénotypiques de Pearson (r) obtenues entre les différents parametres,
sont regroupés dans le tableau 12 ou les corrélations obtenues en conditions normales sont au-dessus de la

diagonale alors que celles obtenues sous stress hydrique sont mentionnées en dessous de la diagonale.

Dans les conditions normales, la majorité des corrélations obtenues entre les différents paramétres sont
significatives, une forte corrélation significative positive était obtenue entre la FM et la FF (0,94), et aussi
entre la HP et la SF (0,61). L’ASI présente des corrélations significatives avec tous les parametres sauf
avec la Vig, le NRE et le PMG. Le RDT présente des corrélations significatives avec tous les paramétres

sauf avec la FM et la FF, la corrélation entre le RDT et 1’ ASI est négative (-0,14).

Dans les conditions de stress hydrique, de fortes corrélations significatives et positives ont été obtenues
entre la FM et la FF (0,86), entre I’ASI et la FF (0,60), et entre la SF et la FM (0,53). L’ASI présente des
corrélations significatives négatives avec la LE (-0,30), et le RDT (-0,28) et positives avec la SG (0,22).
Le RDT présente des corrélations significatives avec la Vig, la FM, la FF, ’ASI et la LE (0,31, -0,27, -
0,37, -0,28 et 0,25, respectivement).
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Tableau 12: Coefficients de corrélations entre les différents parametres mesurés et évalués en conditions de stress hydrique (au-dessous de la
diagonale) et en conditions normales (au-dessus de la diagonale)

Vig FM FF ASI HP SF LE NRE PMG RDT SG
() () () (cm) (cm?) (cm) () (a/ha)
Vig - 0,34*** | -0,37*** | -0,07 0,30*** | 0,23*** 0,20*** [ 0,05 0,02 0,19** 0,19***
FM -0,29 0,94*** -0,16** | 0,25*** | 0,44*** -0,004 0,1 0,17** 1-0,05 -0,29***
FF -0,22*** | 0,86*** 0,17** | 0,18*** | 0,37*** -0,06 0,09 0,16** |-0,09 -0,20***
ASI -0,11 0,12 0,60*** -0,24*** |-0,17** -0,18** [ -0,06 -0,009 |-0,14* 0,25***
HP 0,32*** | -0,12 -0,1 -0,27 0,61*** 0,37*** [ 0,29*** | 0,23*** | 0,27*** -0,34***
SF 0,18** 0,53*** | 0,38*** -0,08 0,46*** 0,43*** | 0,33*** | 0,31*** | 0,16** -0,23***
LE 0,19* -0,09 -0,23** -0,30*** [ 0,34*** | 0,26*** 0,24*** [ 0,20** [ 0,24*** | -0,27***
NRE 0,06 0,22** 0,12 -0,01 0,27*** | 0,19** 0,35*** 0,27*** | 0,19** -0,15**
PMG -0,02 0,18* 0,11 -0,06 0,21* 0,20* 0,20* 0,21* 0,21*** | -0,23***
RDT 0,31*** | -0,27** -0,37*** -0,28***| 0,16 0,14 0,25** 0,04 0,13 -0,17**
SG 0,09 -0,21*** | -0,12* 0,22*** | -0,43*** | -0,24*** | -0,13 -0,19* -0,22* | -0,02

Vig = Vigueur, FM = Floraison Male, FF = Floraison femelle, ASI = Intervalle entre la floraison male et femelle, HP = Hauteur de la plante, SF
= Surface foliaire, LE = Longueur de I'épi, NRE = Nombre de rangées par épi, PMG = Poids de mille grains, RDT = Rendement, SG =

* ** ot *** = gignificatif respectivement a p<0,05; p<0,01 ; p<0,001

Sénescence, j = Nombre de jours, cm = Centimeétres, g/ha = Quintaux par hectare, g = Grammes.
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3.4. Régions génomiques associées aux differents parametres en conditions normales

Une ¢étude d’association a I’échelle du génome (GWAS) de 244 lignées consanguines dans ce
présent travail a été réalisée afin d’identifier les régions génomiques associées avec les parametres
étudiés. Un total de 94 SNPs ont été significativement associés aux différents parametres en conditions
normales (Tableau 13) et 114 SNPs en conditions de stress hydrique (Tableau 14). En raison de la
décroissance rapide du déséquilibre de liaison de ce panel, et étant donné que les variantes régulatrices
causales peuvent étre éloignées des genes fonctionnels (Wallace et al., 2014), tous les SNPs
significatifs dans un rayon de £ 5 kb pour le méme caractére sont déclarés comme étant le méme QTL.
Par conséquent, nous avons identifies 62 et 89 QTLs associés aux différents paramétres dans les
conditions normales et de stress hydrique, respectivement. En conditions normales, la majorité de ces
QTLs sont associés au rendement (19 QTLS) et a I’intervalle anthése-soie (ASI) (17 QTLs) (Tableau
13). Par contre en conditions de stress hydrique, un nombre plus élevé de QTLs a été détecte, ou la

majorité de ces derniers sont associés au rendement (65 QTLs) (Tableau 14).

3.4.1. Conditions normales

Dans cette ¢tude, aucun SNP n’a été significativement associé¢ a la LE et le PMG en conditions
normales. L’analyse a révélé trois SNPs significativement associés a la vigueur, situés sur les
chromosomes 3 et 6 dont deux appartiennentt au bin 3.06. L’effet additif pour les SNPs individuels
varie entre 0,45 et 0,83 et les SNPs ont contribué a expliquer entre 9 a11 % de la variance. Le nombre
de lignées homozygotes avec l'alléle favorable est plus élevé que le nombre de lignées homozygotes

avec l'allele défavorable pour le caractéere sauf pour le SNP S6_151038463.

Les deux SNPs S3_ 181124320 et S3 181124343, situés dans le bin 3.06, ont été significativement
associes a la FM, avec un effet additif de 3,84 et 3,83 respectivement, et partagent le méme
pourcentage de la variance qui était de 9 % pour chaque SNP. Le nombre de lignées homozygotes
portant 1’alléle défavorable est plus élevé que le nombre de celles avec 1’allele favorable pour le

caractere.

Deux SNPs situés sur le chromosome 3 dans le bin 3.05 sont associés a la FF, avec un effet additif
de 2,68 et un pourcentage de variance exprimé par chague SNP de 9 %. Le nombre de lignées
homozygotes avec 1’alléle favorable est plus élevé que le nombre de lignées homozygotes portant

I’all¢le défavorable pour le caractére.
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Vingt-quatre SNPs repartis sur tous les chromosomes du génome sauf les chromosomes 4 et 10,

sont significativement associés a I’ASI en conditions normales, les SNPs S5 178261027 et
S5 178261049 détectés au niveau du chromosome 5 sont trés proche avec environ 22 pb, et situés
dans le bin 5.05. L’effet additif varie de 0,73 a 1,71. Le pourcentage de la variation expliqué par
chaque SNP varie de 8 % a 11 % ou le SNP S8 158091001 a le pourcentage le plus élevé. Le nombre
de lignées homozygotes portant ’alléle favorable est plus eélevé que le nombre de lignées homozygotes
portant 1’all¢éle défavorable sauf pour le SNP S5 213819861.

Sept SNPs, situés le long des chromosomes 1, 2, 4, 5, 6 et 10, sont significativement associés a la
HP, ou les deux SNPs situés sur le chromosome 5 appartiennent & la méme région bin 5.05, avec un
méme effet additif et ces SNPs ont le méme pourcentage de variation expliqué par chacun qui est de 8
%. Pour les autres SNPs 1’effet additif varie de 2,08 a 9,57, et le pourcentage de variation expliqué par
chaque SNP varie de 8 % a 10 %. Le nombre de lignées homozygotes avec 1’alléle favorable est plus
¢levé que le nombre de lignées homozygotes avec I’alléle défavorable sauf pour les SNPs

S1 233446588 et S2_189516277.

L’étude a révélé 17 SNPs significativement associés a la SF, répartis sur les chromosomes 1, 3, 5
et 7. Les deux SNPs S1 295436743 et S1 295436773 situés sur le premier chromosome sont trés
proches d’environ 30 pb et appartiennent a la région bin 1.12. Tous les SNPs détectés sur le
chromosome 3 appartiennent a la région bin 3.07. La distance entre les SNPs S7_ 156744364 et
S7 156744331 situés sur le chromosome 7 avoisine 33 pb et ces deux derniers sont situés dans la
région bin 7.04. L’effet additif varie entre 28,81 et 54,72. Le pourcentage de variation expliqué par les
SNPs individuels varie de 9 % a 13 % ou le SNP S3 201181989 a le pourcentage le plus élevé. Le
nombre de lignées homozygotes avec 1’alleéle défavorable est plus élevé que celui de lignées
homozygotes avec 1’allele favorable sauf pour les SNPs S3 201181879, S3_201181989 et
S5_208900593.

Huit SNPs distribués sur les chromosomes 1, 3, 6, 9 et 10 sont significativement associés a la SG,
ou les SNPs situés sur le chromosome 6 appartiennent au bin 6.01 et ont le méme effet additif (0,22)
ainsi que le méme pourcentage de variation expliqué par chaque SNP (10 %). Pour les autres
chromosomes, ’effet additif varie de 0,22 a 0,33, et le pourcentage de variation expliqué par chaque
SNP individuel varie de 9 % a 11 %. Le nombre de lignées homozygotes avec 1’alléle favorable est

plus élevé que celui de lignées homozygotes avec 1’allele défavorable.

Vingt-deux SNPs distribués le long de tous les chromosomes sauf les chromosomes 3 et 4 sont
significativement associés au RDT. L’effet additif varie de 1,12 a 2,44. Ces SNPs expliquent un
pourcentage de variance qui va de 10 % a 20 %, ou le SNP S1 291560141 situé sur le premier
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chromosome a atteint le pourcentage le plus élevé. Le nombre de lignées homozygotes avec 1’alléle

favorable est plus élevé que celui de lignées homozygotes avec 1’alléle défavorable.

Neuf SNPs, situés sur les chromosomes 1, 4 et 5, sont significativement associés au NRE, ou la
région 4.05 comprend 4 SNPs situés sur le chromosome 4. L’effet additif varie de 0,85 a 1,23, et le
pourcentage de variation exprimé par chaque SNP est compris entre 9 % et 11 %. Le nombre de
lignées homozygotes avec 1’all¢le favorable est plus élevé que celui des lignées homozygotes avec
I’allele défavorable sauf pour le SNP S4_17900496. La position chromosomique (bin), la signification
de I'association, le nombre de RILs avec des alleles favorables et défavorables, la valeur additive et la

variance  expliquée  par chaque SNP  sont donnés dans le tableau  13.
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Tableau 13: SNPs significativement associés aux différents parametres étudies en conditions normales.

Paramétre Marqueur * Bin QTL® ‘ pe Allgle Effet additif ® Lignées R2 ¢
Vigueur
S3_187534820 3.06 qVig_3.06(1) 3.9898E-5 AlG 0,73 184/12 0,09
S3_187534854 3.06 qVig_3.06(1) 7.0763E-6 AlG 0,83 185/11 0,11
S6_151038463 3.05 qVig_3.05 4.8903E-5 G/C 0,46 49/153 0,09
Floraison male
S3_181124320 3.06 gFM_3.06(1) 5.1477E-5 CIT 3,84 14/184 0,09
S3 181124343 3.06 gFM_3.06(1) 5.2413E-5 G/A 3,83 14/183 0,09
Floraison femelle
S3_137147065 3.05 gFF_3.05(1) 7.1777E-5 A/C 2,68 165/29 0,09
S3 137147068 3.05 gFF_3.05(1) 7.1777E-5 TIA 2,68 165/29 0,09
Intervalle anthése-soie
S1_176837987 1.06 gASI_1.06 2.5674E-5 T/C 1,71 10/189 0,09
S2_12257363 2.02 gASI_2.02 8.4752E-5 G/IC 1,56 11/181 0,08
S3.19940325 3.04 gASI_3.04 5.5174E-5 CIG 1,15 21/174 0,08
S5_178261027 5.05 gASI_5.05(1) 4.0853E-5 C/IA 1,27 19/160 0,09
S5_178261049 5.05 gASI_5.05(1) 4.0853E-5 TIC 1,27 19/160 0,09
S5_213819861 5.08 gASI_5.08(1) 5.4661E-5 GIT 0,76 91/90 0,09
S5_214499542 5.08 gASI_5.08(2) 5.5483E-5 TIC 1,16 20/178 0,08
S6_96673185 6.02 gASI_6.02 9.2257E-5 TIC 1,13 20/180 0,08
S6_122727732 6.05 gASI_6.05(1) 7.6568E-5 T/C 1,44 12/176 0,08
S6_122727730 6.05 gASI_6.05(1) 7.6568E-5 G/A 1,44 12/176 0,08
S6_122727725 6.05 gASI_6.05(1) 7.6568E-5 T/IA 1,44 12/176 0,08
S7_170567382 7.05 gASI_7.05 9.365E-5 A/G 1,30 15/180 0,08
S8_40679505 8.03 gASI_8.03(1) 9.0924E-5 G/A 0,76 70/118 0,08
S8_40682203 8.03 gASI_8.03(1) 8.615E-5 A/G 0,73 78/123 0,08
S8 158091001 8.06 gASI_8.06(1) 8.261E-6 AIG 1,69 11/165 0,11
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S8 158112270 8.06 gASI_8.06(2) 3.0977E-5 CIT 1,42 14/179 0,09
S8_158112290 8.06 gASI_8.06(2) 4.1795E-5 T/G 1,40 14/182 0,08
S8_159953748 8.06 gASI_8.06(3) 2.6891E-5 T/C 1,67 10/170 0,09
S8_159985976 8.06 gASI_8.06(4) 2.7809E-5 CIG 1,33 16/190 0,09
S9 77619209 9.03 gASI_9.03(1) 2.4926E-5 G/IC 1,33 16/191 0,08
S9 77619210 9.03 gASI_9.03(1) 6.3477E-5 CIG 1,23 17/191 0,08
S9 77619212 9.03 gASI_9.03(1) 6.3477E-5 GIC 1,23 17/191 0,08
S9 97141086 9.03 gASI_9.03(2) 4.6642E-5 AT 141 13/183 0,08
S9 100190820 9.03 gASI_9.03(2) 6.5049E-5 T/IC 1,56 10/183 0,08
Hauteur de la plante
S1 233446588 1.08 gHP_1.08 9.5669E-5 AlG 10,19 271172 0,08
S2 189516277 2.07 qHP_2.07 4.2886E-5 AlG 14,87 13/193 0,08
S4 1047482 4.01 qHP_4.01 7.0636E-5 CIG 8,33 117/56 0,10
S5 192230237 5.05 gHP_5.05(1) 8.2318E-5 GIT 9,31 149/36 0,08
S5 192230247 5.05 qHP_5.05(1) 8.2318E-5 CIT 9,31 149/36 0,08
S6_147973405 6.05 qHP_6.05 6.0916E-5 GIT 14,85 186/12 0,08
510126490323 10.04 gHP_10.04 2.0831E-5 CIT 9,61 143/40 0,10
Surface foliaire
S1295436743 1.12 gSF_1.12(1) 1.1288E-5 T/IC 47,00 21/171 0,10
S1_295436773 1.12 gSF_1.12(1) 1.3586E-5 C/IA 47,42 20/172 0,10
S3.200192445 3.07 gSF_3.07(1) 5.3401E-5 AlG 39,21 30/153 0,09
S3.200192438 3.07 gSF_3.07(1) 4.4812E-6 G/C 37,16 45/137 0,12
S3.200192414 3.07 gSF_3.07(1) 3.905E-5 T/IC 39,84 30/155 0,10
S3.201177425 3.07 gSF_3.07(2) 8.8518E-6 AT 31,90 74/120 0,11
S3_201180168 3.07 qSF_3.07(2) 1.0337E-6 G/A 36,67 62/123 0,14
S3_201180209 3.07 qSF_3.07(2) 2.0395E-5 CIT 34,41 44/154 0,09
S3_201180630 3.07 qSF_3.07(2) 4.6529E-5 T/C 32,87 43/166 0,08
S3 201181271 3.07 gSF_3.07(2) 1.8125E-5 cIT 35,48 41/161 0,09
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S3 201181879 3.07 gSF_3.07(2) 3.6027E-5 T/IC 28,91 120/79 0,09
$3_201181883 3.07 qSF_3.07(2) 3.7016E-5 CIT 28,81 79/123 0,09
$3_201181965 3.07 qSF_3.07(2) 4.0038E-5 CIT 34,11 40/161 0,09
$3_201181989 3.07 qSF_3.07(2) 1.5382E-6 C/A 35,88 121/65 0,13
S5_208900593 5.07 qSF_5.07 6.2246E-5 T/G 31,25 159/45 0,08
S7_156744364 7.04 gSF_7.04(1) 7.5934E-5 TIC 54,72 13/180 0,08
S7_156744331 7.04 gSF_7.04(1) 7.5934E-5 GIC 54,72 13/180 0,08
Sénescence
S1269024133 1.10 gSG_1.10 1.6522E-5 CIT 0,32 26/157 0,11
S3_6931858 3.02 qSG_3.02 2.585E-5 G/A 0,30 26/166 0,10
S6_75630715 6.01 qSG_6.01(1) 3.4677E-5 AlG 0,22 58/124 0,10
S6_75630716 6.01 gSG_6.01(1) 3.4677E-5 C/IA 0,22 58/124 0,10
S6_75630719 6.01 gSG_6.01(1) 3.4677E-5 G/A 0,22 58/124 0,10
S9_ 4067522 9.01 gSG_9.01 3.3339E-5 T/G 0,33 20/172 0,10
S10 145942142 10.07 qSG_10.07(1) 7.4928E-5 TIC 0,28 30/159 0,09
S10 147134380 10.07 gSG_10.07(2) 5.1863E-5 T/C 0,25 53/140 0,09
Rendement
S1.272348203 1.10 gRDT_1.10(2) 1.591E-5 AT 1,95 8/143 0,13
S1_277849997 1.10 gRDT_1.10(2) 4.206E-5 C/IA 1,11 32/101 0,13
S1.291560141 111 gRDT_1.11 1.4427E-6 T/IC 2,17 9/125 0,20
S2 71551342 2.04 gRDT_2.04 6.8047E-6 T/IC 2,20 7/146 0,13
S2 83551748 2.05 gRDT_2.05 4.6043E-5 A/C 1,20 24/124 0,11
S5_4430206 5.01 gqRDT_5.01 9.4922E-6 AlG 2,06 8/139 0,13
S6_96916219 6.03 qRDT_6.03 1.9373E-5 GIC 2,40 5/140 0,18
S6_131142748 6.05 gRDT_6.05 7.5969E-5 TIG 1,42 13/136 0,10
S6_159719235 6.06 gqRDT_6.06 6.653E-5 GIC 1,78 8/138 0,11
S7_107693777 7.02 gqRDT_7.02(1) 1.4869E-6 GIC 2,44 7/135 0,17
S7_107693791 7.02 gqRDT_7.02(1) 1.4869E-6 CIG 2,44 7/135 0,17
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S7_107693801 7.02 gRDT_7.02(1) 1.4869E-6 AlG 2,44 7/135 0,17
S7_128433598 7.03 gRDT_7.03(1) 7.1679E-5 TIG 1,77 8/149 0,10
S7_140402686 7.03 gRDT_7.03(2) 2.4515E-5 GIT 1,50 14/130 0,13
S7_ 159908124 7.04 gRDT_7.04(1) 2.5018E-5 AIG 1,51 14/128 0,12
S7_159908133 7.04 gRDT_7.04(1) 2.5018E-5 TIG 1,51 14/128 0,12

S8 881319 8.00 qRDT_8.00 3.8352E-5 G/IA 1,15 24/125 0,12
S8 66991387 8.03 qRDT_8.03 3.4311E-5 A/C 2,13 6/138 0,12
S8_149891760 8.06 qRDT_8.06 1.8572E-6 T/C 2,05 9/139 0,16
S9 99364928 9.03 gRDT_9.03(1) 2.835E-5 G/IC 1,76 10/134 0,13
S9 101099665 9.03 qRDT_9.03(2) 4.3934E-6 CIG 1,90 10/148 0,14
S10_ 2761129 10.01 gRDT_10.01 3.7712E-6 CIT 1,92 10/124 0,16

Nombre de rangées par épi

S1 295439172 111 gNRE_1.11 3.291E-5 TIA 0,85 34/149 0,10
S4 17900496 4.03 gqNRE_4.03 5.7422E-5 CIA 1,24 140/16 0,11
S4 81598986 4.05 gNRE_4.05(1) 5.9493E-5 G/A 1,15 15/170 0,09
S4 81598987 4.05 gNRE_4.05(1) 5.9493E-5 AlG 1,15 15/170 0,09
S4_81598988 4.05 gNRE_4.05(1) 7.0494E-5 GIT 1,14 15/171 0,09
S4 81598990 4.05 gNRE_4.05(1) 7.0494E-5 CIG 1,14 15/171 0,09
S4 173817044 4.07 gNRE_4.07(1) 7.2424E-5 CIT 1,14 15/169 0,09
S4 173817068 4.07 qNRE_4.07(1) 9.2361E-6 GIA 1,19 18/164 0,11
S5_213038583 5.08 gNRE_5.08 1.2642E-5 TIC 1,05 24/154 0,11

% Le nombre avant le tiret de soulignement () indique le numéro du chromosome et le nombre aprés le tiret de soulignement () indique la position physique du SNP en bp dans le
chromosome. ® Le nombre aprés les tirets indique le bin du chromosome et le nombre entre parenthéses indique I'ordre des QTLs dans le chromosome. © Le seuil de signification basé

sur I'écart de F observé par rapport & celui attendu est p = 1 x 10-4. ¢ L'alléle avant la barre oblique (/) augmente le trait et I'alléle aprés la barre oblique diminue le trait. ¢ L'effet additif a

été calculé comme la moitié de la différence entre le nombre moyen d'homozygotes pour I'alléle qui augmente le trait et le nombre moyen d’homozygotes pour l'alléle qui le diminue.
Obs = nombre de lignées homozygotes pour une variante donnée. Le nombre avant la barre oblique se référe a I'alléle qui augmente le trait et le nombre aprés la barre oblique a l'alléle
qui diminue le trait. ® R2, proportion de la variance phénotypique expliquée par le SNP.

77




Partie 11 Résultats

3.4.2. Conditions de stress hydrique

En conditions de stress hydrique, aucune association significative n’a été détectée entre les
marqueurs et les caracteres suivants : la LE, le NRE et le PMG.

Les SNPs S2 167402816 et S3 24745488, situés sur les chromosomes 2 et 3 respectivement, sont
significativement associés a la vigueur, avec un effet additif de 0,50 et 0,34 et un pourcentage de
variation expliqué par chaque SNP individuel de 8 % et 10 %, respectivement. Le nombre de lignées
homozygotes portant I’all¢le favorable est plus élevé que le nombre de celles avec 1’all¢éle défavorable.

Deux SNPs, situés sur les chromosomes 3 et 4, sont significativement associés a la FM, avec un
effet additif de 4,72 et 4,16, et le pourcentage de variation expliqué par chaque SNP est de 9 % et 11
%. Le nombre de lignées homozygotes avec 1’alléle favorable est plus élevé que le nombre de lignées
avec 1’alléle défavorable.

Dix SNPs distribués le long des chromosomes 1, 2, 7, 8 et 10 sont significativement associés a la
FF, les quatre SNPs situés sur le chromosome 10 sont trés proches et appartiennent au bin 10.04.
L’effet additif de tous les SNPs détectés est compris entre 3,41 et 5,94 et le pourcentage de variation
exprimé par chaque SNP individuel varie de 11 % a 17 % ou le SNP S1 228318152 situé sur le
premier chromosome posséde le pourcentage le plus élevé. Le nombre de lignées homozygotes avec
I’alléle défavorable est plus élevé que le nombre de lignées avec 1’alléle favorable.

Seuls trois SNPs répartis sur les chromosomes 1, 6 et 9 sont détectés en association avec 1’ASI,
avec un pourcentage de variation identique et égale a 11 %, ou I’effet additif varie de 1,5 & 3,39. Le
nombre de lignées homozygotes avec 1’all¢le favorable est plus élevé que le nombre de lignées avec
’alléle défavorable.

Deux SNPs sont significativement associés a la HP, S2_49978725 et S5 10106081 situés sur les
chromosomes 2 et 5, avec un effet additif de 8,87 et 9,78 et un pourcentage de variation égal a 11 % et
10 %, respectivement. Pour ce caractére, le nombre de lignées homozygotes avec 1’alléle favorable est
plus élevé que le nombre de lignées avec 1’allele défavorable.

Sept SNPs sont significativement associés a la SF en conditions de stress, tous les marqueurs se
situent au niveau du chromosome 3 sauf S8 141956595 qui est sur le chromosome 8. Tous les SNPs
sur le chromosome 3 appartiennent a la région bin 3.07. L’effet additif varie de 27,22 a 32,08.
L’intervalle du pourcentage de variation expliqué par chaque SNP n’est pas distant entre ces
marqueurs et varie de 11 % a 13 %, ou la majorité des SNPs expliquent un pourcentage de 12 %. Pour
ce caractere, le nombre de lignées homozygotes avec ’allé¢le favorable est plus élevé que le nombre de

lignées avec 1’allele défavorable.
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Sept SNPs répartis sur les chromosomes 1, 2, 3 et 4 sont significativement associés a la SG. Les

SNPs S4 16301958, S4 16301966 et S4 16301973 situés sur le chromosome 4 appartiennent a la
région bin 4.03 avec un effet additif identique et égale a 0,35 et un pourcentage de variation égale a 8
%. Pour tous les SNPs, I’effet additif est compris entre 0,35 et 0,46, avec un pourcentage de variation
expliqué par chague SNP de 8 % a 10 %. Pour ce caractére, le nombre de lignées homozygotes avec

I’allele favorable est plus élevé que le nombre de lignées avec 1’alléle défavorable.

Quatre-vingt et un SNPs ont été significativement associés au RDT, répartis sur tous les
chromosomes du génome, avec une densité plus élevée au niveau du premier chromosome. La majorité
des SNPs sont situés dans les régions bin 1.02, bin 1.08, bin 1.09, bin 1.10, bin 7.02, bin 10.06 et bin
10.07. L’effet additif est compris entre 1,14 et 5,75. Les pourcentages de variation expliqués par
chaque SNP présentent des différences entre les SNPs, et varient de 25 % a 71 % et le SNP
S1 278605479 a atteint le pourcentage le plus élevé. Pour ce caractére, le nombre de lignées
homozygotes avec 1’allele défavorable est plus élevé que le nombre de lignées avec 1’alléle favorable.
La position chromosomique (bin), la signification de l'association, le nombre de RILs avec des alléles
favorables et défavorables, la valeur additive et la variance expliquée par chaque SNP sont inclus dans
le tableau 14.
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Tableau 14: SNPs significativement associés aux différents parametres étudiés en conditions de stress hydrique.

Paramétre Marqueur * Bin QTL® p° Allgle Effet additif ® Lignées R?9
Vigueur
S2_167402816 2.06 qVig_2.06 7.83E-5 A/G 0,50 188/15 0,08
S3_24745488 3.04 qVig_3.04 2.80E-5 CIT 0,34 139/53 0,10
Floraison male
S3_191997692 3.07 qFM_3.07 3.45E-5 C/A 4,72 186/16 0,09
S7_ 27650088 7.02 gqFM_7.02 4.91E-5 CIA 4,16 163/17 0,11
Floraison femelle
S1_ 228318152 1.08 qFF_1.08 1.84E-6 GIC 5,93 145/11 0,17
S2_183944084 2.06 qFF_2.06 9.90E-5 C/A 3,41 112/31 0,11
S2_224118437 2.09 qFF_2.09 6.78E-5 A/lG 4,98 130/12 0,12
S7_125320393 7.02 qFF_7.02 9.86E-5 AlG 4,50 137/15 0,11
S8_154466260 8.06 qFF_8.06(1) 3.42E-5 G/A 5,76 133/9 0,13
S8_154524065 8.06 qFF_8.06(2) 3.07E-5 T/G 4,76 122/14 0,13
S10_110591325 10.04 gFF_10.04(1) 2.30E-6 CIT 5,16 140/15 0,16
$10_110591330 10.04 qFF_10.04(1) 2.25E-5 T/G 4,46 139/16 0,13
S10 110591334 10.04 qFF_10.04(1) 6.65E-5 CIA 4,27 145/15 0,11
S10_110925789 10.04 qFF_10.04(2) 6.11E-6 A/lC 591 142/10 0,15
Intervalle anthése-soie
S1 253277884 1.09 gASI_1.09 5.31E-5 G/IT 2,19 18/136 0,11
S6_156533099 6.06 gASI_6.06 8.64E-5 AIG 1,51 47/97 0,11
S9_18623540 9.03 gASI_9.03 5.50E-5 AIG 3,39 7/133 0,11
Hauteur de la plante
S2_49978725 2.04 qHP_2.04 2.52E-5 C/G 8,87 77/96 0,11
S5_10106081 5.02 qHP_5.02 1.78E-5 GIT 9,78 59/142 0,10
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Surface foliaire

S3_201180209 3.07 gqSF_3.07(1) 4.52E-5 CIT 31,28 36/113 0,12
S3_201180630 3.07 qSF_3.07(1) 7.99E-5 T/C 29,82 36/122 0,11
S$3_201181271 3.07 qSF_3.07(1) 3.04E-5 C/T 32,06 35/120 0,12
S$3_201181879 3.07 qSF_3.07(1) 3.54E-5 T/C 27,33 63/90 0,12
S$3_201181883 3.07 qSF_3.07(1) 3.38E-5 C/T 27,22 63/93 0,12
S3_201181965 3.07 qSF_3.07(1) 4.88E-5 C/T 31,84 33/121 0,12
S8_141956595 8.05 qSF_8.05 6.30E-5 TIA 30,54 35/108 0,13
Sénescence
S1_96690750 1.05 gqSG_1.05 2.32E-5 GIC 0,46 54/145 0,09
S2_18210934 2.03 gSG_2.03 9.26E-5 G/C 0,38 51/145 0,08
§3_197276926 3.07 gqSG_3.07 7.29E-5 AT 0,42 43/144 0,09
S4_5370427 4.02 gqSG_4.02 3.50E-5 C/IG 0,45 38/152 0,10
S4_16301958 4.03 gqSG_4.03 8.10E-5 C/IG 0,35 75/119 0,08
S4_16301966 4.03 gqSG_4.03 8.10E-5 G/IA 0,35 75/119 0,08
S4_16301973 4.03 gqSG_4.03 8.10E-5 T/IA 0,35 75/119 0,08
Rendement

S1 12663335 1.02 gRDT_1.02(1) 4.3E-5 AIG 1,97 4/61 0,27
S1 12663336 1.02 gRDT_1.02(1) 4.3E-5 T/G 1,97 4/61 0,27
S1_12663337 1.02 gRDT_1.02(1) 4.56E-5 G/IA 1,96 4/60 0,27
S1_12663339 1.02 gRDT_1.02(1) 4.3E-5 c/G 1,97 4/61 0,27
S1_41581467 1.03 gRDT_1.03(1) 3.06E-5 c/G 2,03 4/56 0,30
S1_45922308 1.03 gRDT_1.03(2) 8.02E-5 T/C 1,57 6/58 0,30
S1_238818087 1.08 gRDT_1.08(1) 9.84E-5 G/C 1,43 8/56 0,25
S1_238818090 1.08 gRDT_1.08(1) 9.84E-5 T/G 1,43 8/56 0,25
S1_238818093 1.08 gRDT_1.08(1) 9.84E-5 T/C 1,43 8/56 0,25
S1_240380682 1.08 gRDT_1.08(2) 6.75E-5 AC 2,24 3/60 0,31
S1 245484491 1.08 gRDT_1.08(3) 8.51E-5 AIG 1,90 4/59 0,27
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S1_253135198 1.09 gRDT_1.09(1) 7.15E-5 AIG 1,75 5/54 0,26
S1_253380003 1.09 gRDT_1.09(2) 1.27E-6 C/G 3,42 2/56 0,45
S1_259274007 1.09 gRDT_1.09(3) 2.18E-8 A/C 5,72 1/57 0,64
S1_265410511 1.09 gRDT_1.09(4) 1.99E-5 T/A 2,88 2/61 0,33
S1_266163099 1.09 gRDT_1.09(5) 9.02E-5 C/G 2,63 2/56 0,26
S1_268812900 1.10 gRDT_1.10(1) 2.01E-8 T/A 5,70 1/59 0,70
S1_269118379 1.10 gRDT_1.10(2) 8.73E-5 G/C 2,14 3/65 0,25
S1_271977775 1.10 gRDT_1.10(3) 5.82E-5 GIT 2,75 2/55 0,31
S1_272349082 1.10 gRDT_1.10(4) 6.06E-5 T/C 2,74 2/54 0,28
S1_272349159 1.10 gRDT_1.10(4) 5.94E-5 AIG 2,71 2/63 0,27
S1_275029470 1.10 gRDT_1.10(5) 4.69E-5 T/C 2,75 2/64 0,28
S1_276325128 1.10 gRDT_1.10(6) 4.82E-5 C/IT 2,76 2/60 0,32
S1 278605479 1.10 gRDT_1.10(7) 1.88E-8 AIC 5,72 1/59 0,71
S1_280196615 1.10 gRDT_1.10(8) 1.93E-8 G/A 5,71 1/59 0,70
S1 296205790 111 gRDT_1.11 6.28E-5 T/G 2,71 2/59 0,27

S2_1546659 2.00 gRDT_2.00 2.07E-5 T/C 2,01 2/59 0,31
S2_232348904 2.09 gRDT_2.09 6.63E-5 AIG 2,25 3/56 0,27

S3_1349427 3.00 gRDT_3.00(1) 6.23E-5 C/G 2,69 2/63 0,26

$3_1482129 3.00 gRDT_3.00(2) 5.64E-5 G/C 2,69 2/69 0,26

S3_2083488 3.01 gRDT_3.01 7.99E-5 T/C 1,93 4/62 0,26
S4_18911894 4.03 gRDT_4.03(1) 4.02E-5 T/C 1,14 15/53 0,28
S4_18911895 4.03 gRDT_4.03(1) 4.02E-5 A/C 1,14 15/53 0,28
S4_213521367 4.03 qRDT_4.03(2) 1.47E-5 A/C 1,96 5/57 0,33
S5_43147130 5.03 gRDT_5.03(1) 9.25E-5 GIC 1,56 6/57 0,29
S5_49825154 5.03 gRDT_5.03(2) 1.02E-5 AG 2,99 2/66 0,32
S5_211444003 5.07 gRDT_5.07 8.54E-5 C/G 2,63 2/64 0,25
S5_214114186 5.08 gRDT_5.08 5.48E-5 G/A 1,97 4/64 0,26
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Résultats

S6_34928540 6.01 gRDT_6.01(1) 4.84E-5 c/G 2,72 2/62 0,31
S6_75401172 6.01 gRDT_6.01(2) 9.18E-9 AIG 5,75 1/68 0,70
S6_97116695 6.03 gRDT_6.03 4.53E-5 T/C 2,30 3/57 0,29
S6_112589660 6.04 gRDT_6.04 2.77E-5 G/C 2,11 4/52 0,32
S6_112589662 6.04 gRDT_6.04 2.77E-5 T/IC 2,11 4/52 0,32
S6_112589664 6.04 gRDT_6.04 2.77E-5 A/G 211 4/52 0,32
S6_128469425 6.05 gRDT_6.05(1) 1.65E-5 T/C 2,16 4/57 0,33
S6_129473547 6.05 gRDT_6.05(2) 9.23E-6 C/T 2,18 4/65 0,33
S7_17534472 7.02 gRDT_7.02(1) 2.66E-6 AIG 2,35 4/63 0,38
S7_26553226 7.02 gRDT_7.02(2) 2.48E-5 T/C 2,33 3/62 0,31
S7_28763389 7.02 gRDT_7.02(3) 2.71E-8 G/C 5,64 1/58 0,60
S7_29920992 7.02 gRDT_7.02(4) 7.61E-5 AIG 2,67 2/60 0,26
S7_29921017 7.02 gRDT_7.02(4) 7.61E-5 T/IC 2,67 2/60 0,26
S7_32246527 7.02 gRDT_7.02(5) 1.36E-5 A/C 2,95 2/60 0,34
S7_36625070 7.02 qRDT_7.02(6) 5.78E-5 GIT 2,72 2/61 0,29
S7_39182941 7.02 gRDT_7.02(7) 8.58E-5 T/G 2,14 3/66 0,25
S7_39182974 7.02 gRDT_7.02(7) 8.58E-5 T/C 2,14 3/66 0,25
S7_39183316 7.02 gRDT_7.02(7) 8.16E-5 G/A 2,15 3/68 0,25
S7_39183398 7.02 gRDT_7.02(7) 1.10E-5 CIT 2,97 2/68 0,32
S7_69372398 7.02 gRDT_7.02(8) 4.99E-5 CIT 2,70 2/64 0,27
S7_88518685 7.02 gRDT_7.02(9) 2.02E-5 AIG 2,89 2/58 0,31
S7_88526547 7.02 qRDT_7.02(10) 2.03E-5 G/IA 2,87 2/61 0,31
S7_92393234 7.02 qRDT_7.02(11) 9.15E-5 T/C 2,60 2/69 0,24
S7_98614651 7.02 qRDT_7.02(12) 9.51E-5 AIG 2,61 2/58 0,26

S8_6107520 8.01 gRDT_8.01 3.80E-5 T/G 2,00 4/57 0,32
S8_14108818 8.02 gRDT_8.02(1) 9.98E-6 G/A 2,43 3/69 0,32
S8_20829415 8.02 gRDT_8.02(2) 5.97E-6 AG 2,54 3/60 0,36
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S8_138557626 8.05 gRDT_8.05 2.16E-6 G/IA 3,28 2/62 0,39
S9_154545768 9.07 gRDT_9.07 5.19E-5 CIG 1,97 4/64 0,27
S10_136246500 10.05 gRDT_10.05(1) 1.57E-5 T/C 1,95 5/57 0,32
S10_136479753 10.05 qRDT_10.05(2) 1.18E-6 T/IC 2,46 4/59 0,42
$10_138093508 10.06 qRDT_10.06(1) 9.55E-5 AIG 1,48 7/49 0,26
S10_138832677 10.06 qRDT_10.06(2) 4.66E-5 T/A 1,55 7/54 0,28
$10_141020319 10.06 qRDT_10.06(3) 2.33E-5 G/C 2,10 4/56 0,31
$10_141020344 10.06 qRDT_10.06(3) 2.33E-5 AIG 2,10 4/56 0,31
$10_141020347 10.06 qRDT_10.06(3) 2.33E-5 AIG 2,10 4/56 0,31
$10_142034531 10.06 qRDT_10.06(4) 3.23E-5 T/C 1,85 5/61 0,29
$10_142966055 10.07 qRDT_10.07(1) 6.69E-5 T/C 1,92 4/61 0,26
$10_142966054 10.07 qRDT_10.07(1) 6.69E-5 A/C 1,92 4/61 0,26
S10_143738769 10.07 gRDT_10.07(2) 6.36E-5 AIC 2,26 3/54 0,27
S10_147855650 10.07 gRDT_10.07(3) 1.99E-5 AG 2,09 4164 0,30
$10_148262848 10.07 qRDT_10.07(4) 2.17E-5 A/C 2,12 4/54 0,33
S10 148436430 10.07 gRDT_10.07(5) 8.51E-5 G/A 1,39 8/59 0,25

% Le nombre avant le tiret de soulignement () indique le numéro du chromosome et le nombre apres le tiret de soulignement () indique la position physique du SNP en bp dans le

chromosome. ® Le nombre aprés les tirets indique le bin du chromosome et le nombre entre parenthéses indique I'ordre des QTL dans le chromosome. ¢ Le seuil de signification basé sur
I'écart de F observé par rapport & celui attendu est p = 1 x 10-4.  L'alléle avant la barre oblique (/) augmente le paramétre et l'alléle aprés la barre oblique diminue le paramétre. ® L'effet
additif a été calculé comme la moitié de la différence entre le nombre moyen d'homozygotes pour l'alléle qui augmente le paramétre et le nombre moyen d'homozygotes pour I'allele qui
le diminue. " Obs = nombre de lignées homozygotes pour une variante donnée. Le nombre avant la barre oblique se référe a l'alléle qui augmente le paramétre et le nombre aprés la barre

oblique & l'alléle qui diminue le paramétre. ¢ R, proportion de la variance phénotypique expliquée par le SNP.
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Afin de visualiser les résultats de 1’analyse GWAS, les diagrammes Quantile-Quantile et
Manhattan du modele linéaire mixte ont été réalisés pour chaque parametre dans les deux conditions
(Figure 5 a 26).
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Figure 5. Diagrammes Manhattan (A) et quantile-quantile (B) combinés dérivés de I'analyse
d'association a 1’échelle du génome (GWAS) pour la vigueur en conditions normales.
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Figure 6: Diagrammes Manhattan (A) et quantile-quantile (B) combinés dérivés de l'analyse
d'association a 1’échelle du génome (GWAS) pour la floraison male en conditions normales.
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d’association a I’échelle du génome (GWAS) pour la floraison méle en conditions normales.
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P-Values by Chromosome for ASI

500

-Log10(P-Value)

100 0oo ooo
200 000 000 |
300 0oo OO0
93 110 279 |
193 110 279
as eos 026
148 98 026
13 219 286
113 219 286
86 662 574
166 862 574
43 oos 121
143 006 191

0
0
o
o
2
o
0
)
o
P

osition

[W10203 ¢es576-708194n)]

89 677 936

180 677 936

87 521 111

6 a77 s64

108 a77 sea

as soo 522

14s =09 522

A

Résultats
Expected -Log10(P-Value) vs. -Log 10(P-Value)

“Loglo(P-value)

10

05

0o

00 02 04 05 08 10 12 14 16 13 20 22 24 26 28 30 32 34 36 38 40 42 44 45 48 50 52 54 5§
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Figure 9: Diagrammes Manhattan (A) et quantile-quantile (B) combinés dérivés de l'analyse

d’association a 1’échelle du génome (GWAS) pour la hauteur de 1a plante en conditions normales.
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P-Values by Chromosome for AeraF Expected -Log10(P-Value) vs, -Log10(P-Value)

| 1
e 5
500
: ! 50
480
| " 45
400
g ~e
- [} 5
:
('
8 >‘34
g 5
o
92 ]
T Lal
5
J‘.5

s 88 ¢80 888 88 LiiifB:iiii4
o o o o o o o o o o o o oF e @ @ Azl o o o [}
0 0 o o o ] o ] a ] o o o [ ~ N Al ~ ~ ] ]
Q o 0 " o @ ] - i . 0 o o Q I3 N o [N I Q 0
6 0 0 ¢ * © ©®© N N O © © 0 0 ©®© ©o b ¥ ¢ 0 0 00
§ 8§ 8 8 & ¢ & ° 2 3 § % § 83 § & ° 8 % ¢§ 00 0204 06 08 10 12 14 16 18 20 22 24 26 28 30 32 34 35 38 40 42 44 46 48 50 52 54 56
Position Bxpected-Log10(P-Value)
(110243 4u516-7981940 ¥ fef —Epected V|

A B

Figure 10: Diagrammes Manhattan (A) et quantile-quantile (B) combinés dérivés de I'analyse

d’association a I’échelle du génome (GWAS) pour la surface foliaire en conditions normales.
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Figure 11: Diagrammes Manhattan (A) et quantile-quantile (B) combinés dérivés de l'analyse

d’association a 1’échelle du génome (GWAS) pour la sénescence en conditions normales.
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P-Values by Chromosome for RDT Expected -Log30(P-Value) vs. -Log10(P-Value)
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Figure 12: Diagrammes Manhattan (A) et quantile-quantile (B) combinés dérivés de I'analyse

d’association a 1’échelle du génome (GWAS) pour le rendement en conditions normales.
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Figure 13 : Diagrammes Manhattan (A) et quantile-quantile (B) combinés dérivés de l'analyse

d’association a 1’échelle du génome (GWAS) pour le poids de mille grains en conditions normales.
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P-Values by Chromosome for LE Expected -Log10(P-Vaue) vs.Log0(P-Value)
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Figure 14: Diagrammes Manhattan (A) et quantile-quantile (B) combinés dérivés de I'analyse

d’association a 1’échelle du génome (GWAS) pour la longueur de 1’épi en conditions normales.
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Figure 15: Diagrammes Manhattan (A) et quantile-quantile (B) combines dérivés de I'analyse

d’association a 1’échelle du génome (GWAS) pour le nombre de rangées par épi en conditions

normales.
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En conditions de stress hydrique, le nombre d’associations détectées est plus élevé qu’en
conditions normales.
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Manhattan (A) et quantile-quantile (B) combinés dérivés de I'analyse

d’association a 1’échelle du génome (GWAS) pour la vigueur en conditions de stress hydrique.
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Figure 17: Diagrammes Manhattan (A) et quantile-quantile (B) combinés dérivés de l'analyse

d’association a 1’échelle du génome (GWAS) pour la floraison méle en conditions de stress hydrique.
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P-Values by Chromosome for FF Expected -Log30(P-Value) vs. Log10(P-Value)
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Figure 18: Diagrammes Manhattan (A) et quantile-quantile (B) combinés dérivés de l'analyse

d’association a I’échelle du génome (GWAS) pour la floraison femelle en conditions de stress

hydrique.
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Figure 19: Diagrammes Manhattan (A) et quantile-quantile (B) combineés derivés de I'analyse

d’association a 1’échelle du génome (GWAS) pour I’intervalle anthése-soie en conditions de stress

hydrique.
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P-Values by Chromosome for HP
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Figure 20: Diagrammes Manhattan (A) et quantile-quantile (B) combinés dérivés de I'analyse

d’association a 1’échelle du génome (GWAS) pour la hauteur de plante en conditions de stress

hydrique.
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21: Diagrammes Manhattan (A) et quantile-quantile (B) combinés dérivés de l'analyse

d’association a I’échelle du génome (GWAS) pour la surface foliaire en conditions de stress hydrique.
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Figure 22: Diagrammes Manhattan (A) et quantile-quantile (B) combinés dérivés de I'analyse

d’association a I’échelle du génome (GWAS) pour la sénescence en conditions de stress hydrique.
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Figure 23: Diagrammes Manhattan (A) et quantile-quantile (B) combinés dérivés de l'analyse

d’association a I’échelle du génome (GWAS) pour le rendement en conditions de stress hydrique.
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d’association a 1’échelle du génome (GWAS) pour le poids de mille grains en conditions de stress
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Figure 25: Diagrammes Manhattan (A) et quantile-quantile (B) combinés dérivés de l'analyse

d’association a 1’échelle du génome (GWAS) pour la longueur de 1’épi en conditions de stress

hydrique.
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Figure 26: Diagrammes Manhattan (A) et quantile-quantile (B) combinés dérivés de I'analyse
d’association a 1’échelle du génome (GWAS) pour le nombre de rangées par épi en conditions de stress

hydrique.
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4. Discussion

Dans la présente étude nous avons procedé a la détection des régions génomiques associées au
stress hydrique pendant le développement de la culture du mais en plein champs, en utilisant des
lignées pures issues du panel américain « Ames » dans des conditions normales et de stress hydrique,

pour cela, différents paramétres ont été mesurés.

D’apres les résultats obtenus, le stress hydrique exerce un effet négatif sur tous les parameétres, et
réduit significativement la performance des lignées comme cela a été déja signalé (Bolafios et
Edmeades 1993; Banziger et al., 1999; Tabu et al., 2011 ; Djemel et al., 2018a). Les écarts entre la
moyenne maximale et la moyenne minimale pour les lignées consanguines sont tres importants dans
les deux conditions, de méme, le degré de variation de la réponse au stress hydrique dépend du
génotype, ce qui révele une grande variabilité génotypique pour la tolérance au stress hydrique chez les
lignées consanguines de mais utilisées du panel « Ames », ceci a déja été rapporté par d’autres auteurs
(Herrero et Johnson, 1981 ; Betran et al., 2003 ; Djemel et al., 2018a) en utilisant d’autres populations

de mafs.

Différents sous-ensembles du panel de lignées consanguines de mais « Ames » (Romay et al., 2013)
présentant une diversité genétique comparable a celle testée dans cette étude ont été utilisés pour
I'évaluation de la tolérance a la fusariose de 1’épi (Zila et al., 2014), du développement racinaire des
semis (Pace et al., 2015) et dans une étude récente conduite par Yi et al. (2021) sur la tolérance au
froid.

La sélection directe pour le rendement en conditions de stress hydrique n'est pas facile, car le
rendement est un caractere quantitatif caractérisé par une faible héritabilité et de fortes interactions
génotype X environnement ainsi qu’une régulation génétique complexe. Les améliorateurs utilisent
plusieurs parameétres génétiquement variables et corrélés avec le rendement en grain, afin d’augmenter
I'efficacité de la sélection pour la tolérance a la sécheresse (Babic et al., 2011 ; Tabu et al., 2011 ;
Wegary et al., 2012), d’ou le choix des différents parametres phénotypiques étudiés dans la présente
étude.

Apres 1’émergence et le début de la formation des feuilles, la vigueur précoce de la plante est le
premier paramétre affecté par le stress hydrique, ce dernier réduit la vigueur comparativement aux
conditions normales (Ruta et al., 2010a ; Araus et al., 2012), ce qui est cohérent avec les résultats

obtenus.

Le mais est trés sensible au stress hydrique pendant les périodes de floraison et de remplissage des
grains (NeSmith et Ritchie 1992 ; Setter et al. 2001 ; Bruce et al. 2002 ; Bai et al. 2006). Witt et al.

97



Partie 11 Discussion

(2012) ont également signalé que la période la plus critique pour le rendement se situe
approximativement entre 2 semaines avant la floraison et 2 semaines apres la floraison. L'un des
meilleurs indicateurs de la tolérance des plantes au stress hydrique pendant la floraison est I'intervalle
anthése-soie (ASI), et est couramment utilisé comme critere de sélection pour les génotypes de malis
tolérants a la sécheresse, car il a été démontré qu'il est fortement corrélé négativement au rendement en
grain dans des conditions de stress hydrique (Bolafios et Edmeades 1996 ; Bruce et al., 2002 ; Lu et
al., 2010 ; Xue et al., 2013 ; Thirunavukkarasu et al., 2014 ; Farfan et al., 2015). Dans la présente
¢étude, la FM, la FF et I’ASI présentent des corrélations phénotypiques négatives significatives avec le
RDT dans les conditions de stress hydrique. Tabu et al. (2011), dans une étude menée sur des
populations locales du Kenya, ont constaté que les génotypes avec I'ASI réduit ont des pertes de
rendement les plus faibles. Quelques lignées ont montré des valeurs négatives de 1’ASI en raison de
I'émergence des soies avant I'émission du pollen. Cette caractéristique pourrait étre bénéfique en
conditions de sécheresse (Ribaut et al., 1996) entrainant un retard dans I'émergence des soies, ce qui
favorise la synchronisation entre la floraison male et la floraison femelle ainsi gqu'un meilleur
rendement en grain. D’autres lignées présentent des valeurs courtes de I’ASI en conditions de stress
hydrique. A cet égard, I'ASI négatif et court comme parameétre secondaire utilisé pour les programmes
de sélection pour la tolérance a la sécheresse a été précédemment rapporté (Ngugi et al., 2013).

Nos résultats montrent que 1’ AST est trés élevé en conditions de stress hydrique, ceci s’est répercuté
négativement sur les autres stades de développement de la plante, car pendant la floraison, la
sécheresse inhibe le développement de I'épi. Ce fait provoque une différenciation anormale des épillets
et des changements dans la signalisation hormonale impliquée dans la division cellulaire, la croissance
et le développement des primordia (Wu et al., 1996), ce qui entraine un développement asynchrone de
la panicule et de I'épi, une extension considérable de l'intervalle entre la floraison male et femelle
(ASI) et une réduction de la réceptivité de la soie (NeSmith et Ritchie, 1992 ; Saini et Westgate, 1999).
Par conséquent, ce décalage dans le temps entre la libération du pollen et I'émergence des soies affecte
négativement la pollinisation et la formation du grain et entraine une réduction du rendement en grain
(Bolafios et Edmeades 1996 ; Bruce et al., 2002). Dans cette étude, le développement de la soie a été
nettement retardé et I'architecture de la plante a été fortement affectée par le stress hydrique. Ces
résultats sont en accord avec des rapports précédents qui ont indiqué une extension significative de
I'ASI et une réduction notable de la hauteur de la plante et de I'épi dans des conditions de stress
hydrique (Xue et al., 2013 ; Khan et al., 2022). De méme, Avramova et al. (2015) ont affirmé que le
manque d’eau entraine une réduction de la croissance de la plante de mais. Selon Tardieu (2000) et

West et al. (2004), la réduction de la croissance causée par des facteurs abiotiques est souvent due a
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une combinaison de la réduction de la production de cellules et de la taille des cellules matures. Les
résultats obtenus par Avramova et al. (2016) et Tardieu (2000) indiquent que la réduction de la
division cellulaire est la principale cause de la réduction de la croissance des feuilles. D’apreés Blum et
Ebercon (1981), la surface foliaire a été fortement réduite par le stress hydrique en raison de la
diminution de la turgescence cellulaire, ce qui a affecté négativement 1’élongation cellulaire. Il a été
démontré par Nelissen et al. (2013), qu'un pic local d'acide gibbérellique détermine la position de la
limite du méristeme, ouvrant la possibilité que ce mécanisme soit également impliqué dans les
réponses de croissance aux stress abiotiques. Selon Granier et al. (2000), le stress hydrique entraine un
raccourcissement du meristéme des feuilles de blé et de mais et augmente la durée du cycle cellulaire
en raison de la diminution de l'activité de la cyclin dépendent kinase (CDK) qui est une famille des
sérine/thréonine Kinases, responsable de la régulation des divisions cellulaires en contrélant la

progression du cycle cellulaire.

Le PMG et le NRE ont été nettement affectés par le stress hydrique ; Barutcular et al. (2016) ont
constaté que la sécheresse pendant le stade de remplissage du grain a entrainé une réduction de la
qualité et de la quantité d'amidon, ce qui a conduit a une grande perte de poids et de qualité du grain.
Une diminution du nombre de rangées de grains par épis et du poids de 1000 grains a également été
remarquée dans des conditions de sécheresse (Saeed et al., 1997 ; Khayatnezhad et al., 2011). Les
causes de la réduction du nombre de grains par €pi peuvent étre l'avortement de I'embryon ou
I'apparition retardée des soies dans des conditions de stress hydrique (Wasson et al., 2000). La
sénescence des feuilles a été accélérée en conditions de stress hydrique, ou le jaunissement des feuilles
a commencé plutot qu’en conditions normales, ce constat va dans le méme sens que celui de Banziger
et al., (2000) ou il a déclaré que la sécheresse entraine une sénescence accrue des feuilles. La
sénescence des feuilles détermine le rendement en grain et la production de biomasse des cultures
(Hollmann et al., 2014) et une sénescence prématuree entraine des pertes de production importantes
(Li etal., 2006).

Les héritabilités des caractéres Vig (h?= 0,08), FM (h?= 0,69), FF (h?= 0,54), ASI (h?= 0), HP (h?
= 0,19), SF (h* = 0,70) et LE (h? = 0) sous conditions stressées sont inférieures & celles enregistrées
sous conditions normales (h? = 0,29 ; 0,83; 0,79 ; 0,34 ; 0,62 ; 0,79 et 0,54 respectivement), ce qui
pourrait indiquer une grande variation environnementale associée a ces caracteres. Selon Bolafios et
Edmeades (1996), I’héritabilité est plus faible en conditions de stress hydrique qu’en conditions
normales. Par contre, les caractéres NRE (h®=0,49), PMG (h*=0,77), RDT (h*=0,55) et SG (h?=0,12)
ont présenté des héritabilités plus élevées dans les conditions stressées que dans les conditions

normales, indiquant ainsi leur potentiel lors des programmes de sélection. L’ ASI présente une
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héritabilité nulle dans les conditions stressées, cela peut étre dd a la séveérité du stress hydrique et son
effet significativement négatif sur la floraison, I’héritabilité de 1’ASI dans une étude menée par Ngugi

et al. (2013), était trés faible (h?=0,02) dans des conditions de stress hydrique.

Dans la présente étude, une GWAS a été réalisee sur des lignées pures du panel « Ames » de malis,
qui ont été phénotypées pour différents parameétres, afin de détecter les SNPs et les régions
génomiques impliquées dans la tolérance a la sécheresse. Les lignées de mais avec une grande
variation phenotypique ont permis de détecter des SNPs significatifs qui sont a la base de nos
parametres d’intérét. Quatre-vingt-quatorze et 114 SNPs ont été significativement associés aux
différents parameétres dans les conditions normales et de stress hydrique, respectivement. Les résultats
de cette étude ont permis de trouver une certaine cohérence avec les QTLs signalés dans des études
précédentes (Yi et al., 2021).

Les SNPs S3 201180209, S3 201180630, S3 201181271, S3 201181879, S3 201181883,
S3 201181965 regroupés dans un méme QTL et situés dans la région génomique bin 3.07 ont été
significativement associés a la SF dans les deux conditions ce qui suggere un contrdle génétique
commun dans les deux conditions, ce qui est peut étre expliqué par une expression ou répression des
mémes génes tout dépend de la situation. Cette région (bin 3.07) abrite des QTLs associés a I’efficacité
du photosystéeme I, en conditions normales et en plein champ au moment du semis précoce dans
Iétude de Yi et al. (2021) conduite sur des lignées de mais issues du panel « Ames ». L’étude conduite
par Shi et al. (2014) a révélé des associations significatives entre des SNPs dans cette région et la

résistance a la tache grise chez le mais qui est une maladie foliaire dominante.

Les SNPs S3 187534820 et S3 187534854 associés a la vigueur et S3 181124320 et
S3 181124343 associes a la FM en conditions normales, se situe dans le bin 3.06, cette région abrite 2
QTLs dans notre étude et comprend le transcript GRMZM2G399433, qui est fortement exprimé dans
le péricarpe, I'embryon et I'endosperme, les soies et I'épi pendant la floraison et la post-floraison
(Sekhon et al., 2011). Dans cette méme région, un QTL de résistance a I'aflatoxine et/ou a la pourriture
de I'épi causée par Aspergillus a été signalé précédemment (Xiang et al., 2010 ; Warburton et al.,
2011).

Un QTL pour la hauteur des plantes a été signalé précédemment dans le bin 3.05 dans une étude
menée par Bohn et al. (1997), en utilisant un croisement bi-parental entre les lignées Ki3 et CML139.
Rida et al. (2021) ont détecté un QTL pour le rapport longueur du coléoptile/longueur de la racine dans
la méme région (bin 3.05) et Yi et al. (2020) ont rapporté deux QTLs proches pour la chlorophylle

dans des conditions normales. Li et al. (2017) ont considéré cette région comme hotspots de QTLs liés
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aux caractéristiques des parois cellulaires. Cette région a été détectée dans notre étude ou elle était

associée a la vigueur (1 QTL) et la floraison femelle (1 QTL) en conditions normales.

La région bin 5.05 possede les SNPs: S5 178261027 et S5 178261049 correspondant au QTL
(QASI_5.05) et associés a I’ASI et S5 192230237 et S5 192230247 correspondant au QTL
(qHP_5.05) et associés a la hauteur de la plante en conditions normales. D’aprés Weng et al. (2011),
des génes candidats pour la hauteur de la plante ont été détectés dans cette région chromosomique. Bin
5.05 abrite un QTL de résistance a la fusariose de 1’épi déja identifié dans Robertson et al. (2006), qui
a expliqué 13 % de la variation phénotypique totale. Quatre SNPs associés au RDT et regroupés dans
le méme QTL (QNRE_4.05) en conditions normales ont été situés dans le bin 4.05, cette méme région

abrite un QTL majeur de I’efficience du photosystéme II en conditions froides, selon Yi et al. (2021).

Le nombre élevé des SNPs, de QTLs ainsi que de régions génomiques associées au rendement dans
les deux conditions confirme la complexité de ce caractére primaire, et indique que plusieurs génes
sont impliqués dans son expression. Glowinski et Flint-Garcia, (2018) ont affirmé que plus il y a de

QTLs, plus le caractére est complexe.

En conditions de stress hydrique, six SNPs dans la région bin 1.08 correspondant a cinqg QTLs ont
été détectés, ces marqueurs sont significativement associés a la FF (1 SNP) et le RDT (5 SNP). Selon
Hao et al. (2010), cette région chromosomique (bin 1.08) abrite certains genes régulateurs et facteurs
de transcription, ou la majorité des facteurs de transcription régulateurs sont liés a la synthése et a la
dégradation de I'ABA (Hao et al., 2010). Quatre SNPs sont localisés dans le bin 10.04, et sont
significativement associés a la FF en conditions de stress hydrique. Cette région abrite deux QTLs en
conditions de stress hydrique et un seul en conditions contrdlées dans la présente étude. Dans Yi et al.
(2020), en plus de plusieurs QTLs de la tolérance au froid, situés dans cette méme région, le géne
candidat GRMZM2G047065 dans bin 10.04 est associé de maniére significative a la teneur en
chlorophylle et Yu et al. (2016), rapporte que le remodeleur de chromatine ZmCHB101 régule
négativement 1’expression de ce gene. La surexpression de GRMZM2G047065 contribue a
I’enroulement des feuilles dans les lignées RNAi1 de ZmCHB101 de mais, et il est notable que
ZmCHB101 joue des rdles importants dans le développement des plantes, la photosynthése, la

régulation métabolique, la réponse au stress ainsi que la régulation de I'expression des genes.

Dans la région bin 9.03, les résultats de 1’analyse ont révélé cinqg SNPs associés a 1’ASI
correspondant a deux QTL, et deux SNPs associés au RDT chacun correspondant a un QTL différent
en conditions normales ainsi qu’un autre associ¢ a I’ASI en conditions de stress hydrique. Un géne de
nanisme chez le mais a été cartographié avec cette région (bin 9.03), ou il s’est avéré qu’il agit sur la
voie de la biosynthese de la gibbérelline (Spray et al., 1996). En outre, plusieurs facteurs régulateurs

de transcription liés a la synthése et a la dégradation de I’ABA sont situés dans le bin 9.03 (Hao et al.,
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2010). Dans une étude menee par Li C. et al. (2013), un QTL pour la longueur des graines a été déetecté

dans cette méme région.

Le bin 1.10 abrite 11 QTLs et plusieurs SNPs dans notre étude, un SNP associé au RDT en
conditions normales, neuf associés au RDT et un autre associé a la SG en conditions de stress
hydrique. D’aprés des études antérieures, un SNP est localisé dans le bin 1.10 et associé
significativement au diamétre de 1’épi dans une analyse conduite par Zhu et al. (2018) sur la diversité
génétique et 1’étude d’association a I’échelle du génome sur les principaux caractéres quantitatifs de
I'épi. Jiménez-Galindo et al. (2017) ont détecté un QTL lié au rendement et a la résistance des grains a
la pyrale méditerranéenne du mais. Dans le méme sens, Samayoa et al. (2015) ont détecté un QTL

dans cette région, lié au rendement en grain.

Des QTLs pour le poids des racines secondaires et pour le RDT en conditions normales et de stress
hydriques étaient colocalisés dans la région bin 7.02 (Tuberosa et al., 2003). Upadyayula et al. (2006)
ont trouvé des QTLs importants pour le contréle de l'architecture des inflorescences, expliquant la plus
grande partie de la variation phénotypique. Dans cette région, un nombre élevé de QTLs a été signalé
par Yi et al. (2021), ou ils étaient associés a I’efficience du photosystéme II en conditions normales.
Un total de 20 SNPs, correspondant a 15 QTLs situes dans cette région (bin 7.02), ont été détectes
dans notre étude, seize SNPs associés au RDT, un associé a la FM et un autre associé a la FF en

conditions de stress hydrique, en plus de deux associés au RDT en conditions normales.

Six SNPs associés au RDT en conditions de stress hydrique ont été détectés au bin 10.06
correspondant a quatre QTLs, Six SNPs associés au RDT correspondant a cinq QTLSs en conditions de
stress hydrique et deux associés a la SG chacun correspondant a un QTL différent en conditions
normales, sont localisés dans le bin 10.07, ces deux régions (bin 10.06 et 10.07) abritent des QTLs
pour les caractéristiques liées aux graines dans une étude conduite par Zhang Z. et al. (2014), sur une
population F, de mais. Deux QTLs pour le nombre total de racines (primaires et séminales) et deux
pour les parametres de RDT colocalisés au niveau de bin 10.06 dans Ju et al. (2018). Des QTLs pour le
RDT en conditions normales et de stress hydriques, ainsi que des QTLs pour le poids des racines
séminales adventives colocalisés dans bin 10.07 (Tuberosa et al., 2003). Zm00001d026286 (40S
ribosomal protein S11) est un géne candidat pour 1’ASI en conditions de stress hydrique est localisé
dans le bin 10.07 (Khan et al., 2022). Zm00001d024783 (BHLH transcriptional factor 117) pour la HP
en conditions normales a été localisé dans cette méme région dans une étude menée par Leng et al.
(2018) sur le mais fourrager. Plusieurs QTLs pour la hauteur de la plante ont été identifies en

conditions normales et de stress hydrique dans le bin 10.07 (Lu et al, 2012).
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Partie 11 Conclusion

5. Conclusion
Les résultats indiquent collectivement une variabilité génétique importante et potentielle dans les 318
lignées consanguines du panel « Ames ». L’étude d’association a 1’échelle du génome a permis de
détecter 94 et 114 SNPs significativement associés aux différents parameétres dans les conditions
normales et de stress hydrique, respectivement. Les régions génomiques concordantes entre cette étude
et les études antérieures seraient particulierement intéressantes pour 1’amélioration de la tolérance au

stress hydrique chez le mais.
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Actuellement, le secteur agricole est confronté au plus grand défi du changement climatique avec
des périodes fréquentes de secheresse, et compte tenu de la régulation complexe de la tolérance au
stress hydrique chez les plantes, l'identification de diverses sources de tolérance est d'une importance
capitale. Les alleles favorables impliqués dans la tolérance a la sécheresse pourraient étre incorporés
dans les génotypes élites afin de diffuser des variétés élites ameéliorées et permettre I'étude d'un
nouveau mécanisme de tolérance a la sécheresse et son interaction avec les facteurs agronomiques.
Afin de rechercher les alléles favorables tout en exploitant la diversité génétique, I'utilisation de

populations avec une base génétique large est recommandée.

C’est dans ce contexte que la présente étude a été menée, ou I’objectif principal est d’étudier la
régulation génétique de la tolérance au stress hydrique chez le mais lors de différents stades de son
développement allant de la germination jusqu’a 1’achévement du cycle de la culture, en utilisant une
population multi-parentale (MAGIC) et un panel d’association, afin de bénéficier de la diversité
allélique et phénotypique présentes et d’augmenter la résolution de la cartographie d’association

comme plusieurs études antérieures 1’ont rapporté.

Les résultats obtenus dans cette étude, divisée en deux parties, une premiére, en évaluant une
population multi parentale pour les caracteres liés a la germination et au développement des semis et
une deuxiéme, en évaluant des lignées issues d’un panel d’association pour les caractéres de
développement jusqu’a la plante adulte, ont démontré qu’effectivement la réponse au stress hydrique
est un caractere complexe faisant intervenir plusieurs genes. Les résultats obtenus ont affirmé aussi
que le stress hydrique exerce un effet négatif sur la culture du mais pendant les différents stades de son
développement ou la performance de tous les paramétres est réduite en conditions de stress.

L’étude nous a permis d’identifier de nouvelles régions génomiques associées a la tolérance au
stress hydrique qui n'ont pas été rapportées dans la littérature, en plus d’autres régions génomiques qui
abritent des QTLs majeurs impliqués dans plusieurs processus biologiques selon des études
précédentes tel que la tolérance au stress dii au froid. Dans la population MAGIC, un total de 15 et 28
QTLs ont été détectés en conditions normales et de stress hydrique, respectivement. En conditions de
stress hydrique huit QTLs sont associés au ratio longueur du coléoptile/longueur de la racine (CL/RL)
qui expriment un pourcentage de variation phénotypique de 8 % a 16 %, et cing QTLs sont associes au
ratio poids sec du coléoptile/poids sec de la racine (CDW/RDW) avec un pourcentage de variation
phénotypique qui varie entre 10 % et 15 %. Dans le panel d’association, 62 et 89 QTLs ont été
identifiés dans les conditions normales et de stress hydrique, respectivement. Trois QTLS sont associés

avec 1I’ASI en conditions de stress hydrique, avec un pourcentage de variation phénotypique de 11 %
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et la majorité des QTLs sont associés avec le rendement ou le pourcentage de variation phénotypique

en conditions de stress hydrique varie entre 24 et 71 %. Le nombre élevé et variable de QTLs entre les
deux populations confirme la complexité de la régulation génétique de la tolérance a la sécheresse.

Plusieurs genes candidats détectés sont déja qualifiés de « génes de réponse au stress hydrique » et
figurent dans des rapports précédents visant a accroitre la compréhension de ’architecture génétique
des caractéres complexes dans des conditions de stress hydrique. D’autres génes sont impliqués dans la
tolérance a divers stress biotiques et abiotiques, tels que la tolérance au stress salin ainsi que la
résistance a certaines maladies et ravageurs. Plusieurs alleles favorables pour la tolérance a la
sécheresse ont été identifiés, et en allant de la population multi-parentale vers le panel ou la diversité
génétique est plus grande, nous avons identifié des alleles plus favorables a la tolérance au stress
hydrique. L’absence de colocalisation de QTLS entre les deux parties de 1’étude confirme le fait qu’il
n’y a pas de lien entre la tolérance a la sécheresse au stade germination et celle aux stades adultes du

développement de la plante.

Plusieurs types de genes candidats ont été détectés, la majorité appartient a des familles de facteurs
de transcription comme la bHLH, d’autres sont des genes responsables de différents processus de
régulation tels que : la régulation hormonale, la régulation de la division cellulaire, 1’élimination des
ROS, la biosynthese de la paroi cellulaire ainsi que celle de la cire. Les genes candidats ainsi que les
QTLs rapportés dans cette étude doivent étre validés dans des études ultérieures. En outre, les genes
présentés comme candidats pour les caracteres étudiés sont considérés comme des candidats sur la
base de leurs fonctions annotées ; néanmoins, les genes qui ne sont pas encore caractérisés ou ceux qui
codent pour une "protéine hypothétique™ pourraient étre des genes d'intérét potentiels. Les QTLs
découverts dans cette étude sont des points de départ importants pour la recherche de génes et nous ont

permis de comprendre la complexité génétique de la tolérance au stress hydrique.

Par conséquent, les résultats obtenus indiquent que la sélection genomique en utilisant le génome
entier est la méthode la plus appropriée pour améliorer la tolérance au stress hydrique chez le mais, car
de nombreux QTLs a faible effet sont impliqués dans les analyses menées sur les deux populations
utilisées, les améliorateurs peuvent adopter la stratégie de sélection recombinante pour pyramider les

génes souhaitables, afin de conférer la tolérance au stress hydrique au mais.

Les connaissances acquises au terme de cette étude, vont permettre d'approfondir la compréhension
de la base génétique de la tolérance au stress hydrique et d’émettre certaines perspectives en vue

d’améliorer la génétique de cette tolérance, ces derniéres sont les suivantes :

v Une étude de ’expression des génes candidats détectés, afin d’approfondir les connaissances

relatives a la réponse au stress hydrique ;
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v' Sur la base des génes considérés comme candidats et de leur fonction annotée, il serait

recommandable de poursuivre la caractérisation de ce matériel végétal pour d'autres parameétres
concernant la physiologie du stress. De plus, les associations trouvées entre les paramétres ainsi
que les genes candidats doivent étre validés dans des études ultérieures ;

v Une étude sur la détection des régions génomiques et génes candidats sous stress hydrique, en
utilisant des populations naturelles se trouvant dans des milieux extrémes, car elles peuvent
constituer des sources d’alleles favorables avec des effets importants pour I'amélioration de la

tolérance au stress hydrique du mais.
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Annexe 1. A. Génes candidats détectés relatifs a différents stress et processus biologiques ainsi que

leur implication.

Géne Fonction Voie métabolique Etudes Implication
antérieures
Zm00001d034224 Glutathione S-transferase Sekhon et al., | Géne candidat associé avec
family protein 2019 la senescence des feuilles
chez le mais.
Zm00001d049175 OSJNBa0043A12.20-like Badji et al, | Géne candidat associé a la
protein 2020 chenille légionnaire
d'automne (FAW),
Spodoptera frugiperda
Smith (Lepidoptera,
Noctuidae)
Zm00001d049179 TRIBOA-glucoside DIMBOA-glucoside | Tamiru et al., | Géne candidat
methyltransferase biosynthesis 2020 significativement associé au
caractere de défense
indirecte.
Zm00001d049187 6-phosphogluconate pentose  phosphate | Trevisan et al., | Géne de réponse au nitrate
dehydrogenase, pathway (oxidative | 2015
decarboxylating branch) I
Zm00001d049191 2,3-diketo-5-methylthio-1- S-methyl-5-thio-a-D- | Sekhon et al., | Gene candidat associé avec
phosphopentane enolase ribose  1-phosphate | 2019 la senescence des feuilles
degradation chez le mais.
Zm00001d038676 xyloglucan 6-xylosyltransferas | xyloglucan Zhang H. et al., | Géne de réponse au stress
biosynthesis/cellulose | 2020 hydrique.
biosynhtesis
Zm00001d038695 gibberellin 2-oxidase gibberellin Wang et al., Surexprimé aprés un stress
inactivation 1 (2B- | 2020a thermique dans les jeunes
hydroxylation) épis de mais.
Forestan et al., Gene impliqué dans e
2019 R .
contrble de la floraison par
la régulation de
I'noméostasie des
gibbérellines.
Zm00001d038717 Ibd33 - LBD-transcription Freyetal., Gene exprimé dans des
factor 33 2020 conditions de froid et de
contrble chez le mais, et
surexprimé au controle.
Zm00001d034129 Peroxidase 73 Li Y.etal, Gene commun lié au stress
2020 causé par le froid et la
chaleur.
Zm00001d034160 glk44 - G2-like-transcription Wang et al., Protéine de la famille MYB
factor 44 2020a chez le malis.
Zm00001d023757 NAD(P)H-quinone Chai et al., Géne candidat associé a la
oxidoreductase  subunit U 2019 sénescence des feuilles.
chloroplastic
Zm00001d002707 UDP-glucose:cis-zeatin - O-B- | cytokinin-O- Veach et al., | Tres similaire )
D-glucosyltransferase glucosides 2003 Evm.model.chr7.511 (géne

biosynthesis

UGT) qui a montré une plus
grande expression dans la
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racine du lotus tempéré.

Zm00001d002723

mlkgl - Maize LINC KASH
Grass-specificl

Gumber et al.,
2019

Geéne du mais codant pour
le complexe LINC (linker
of nucleoskeleton to
cytoskeleton). Il relie le
cytoplasme au
nucléoplasme, a  pour
fonction de maintenir la
forme et larchitecture du
noyau et régule la
dynamique des
chromosomes pendant la
division cellulaire.

Zm00001d002736

9-cis-p-carotene 9,10-
cleavage dioxygenase

5-deoxystrigol
biosynthesis

Vidottil et al.,
2019

Geéne candidat impliqué
dans la variation
génotypique des hybrides de
mais aux bactéries
favorisant la  croissance
(PGPB) d'Azospirillum
brasilense.  Associé  au
caractere  de  longueur
specifigue  des  racines
(SRL).

Zm00001d042471

General transcription factor 2-
related zinc finger protein

Wang et al,
2019

Geéne impliqué dans le
métabolisme de la lysine
qui était régulé a la hausse
apres la pollinisation.

Zm00001d042482

bHLH-transcription factor 132

Vendramin et
al., 2020

Appartient a la famille des
génes bHLH qui est une
grande famille de facteurs
de transcription conserves
controlant  divers  stress
abiotiques.

Zm00001d035993

urate permease

nucleobase ascorbate
transport |

Chai et al.,
2018

Appartient a la famille de
genes Nucleobase : cation
symporter 2 NCS2,
impliqgués  dans  divers
processus de
développement et réponses
aux stress abiotiques.

Zm00001d036003

dbp4 - DRE-binding protein4

Li Y. et al,
2020

Cest une protéine de
I'élément de réponse a la
sécheresse (DREBS),
appartenant a la famille
ERF, un important
régulateur impliqué dans les
stress du froid et de la
chaleur. Ce géne était régulé
dans des conditions de froid
et de chaleur dans cette
étude.

Zm00001d021163

nbcsl9 - nucleobase:cation
symporter19

Chai et al.,
2018

Appartient a la famille de
genes Nucleobase : cation
symporter 2 NCS2,
impliqués  dans  divers
processus de
développement et réponses
aux stress abiotiques.
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Zm00001d021177

hypothetical protein

Watkins et al.,
2020

Othologue de AT1G21500
dans Arabidopsis thaliana.

Zm00001d021188

Flowering time control protein
FPA

Mazaheri et al.,
2019

La protéine de contréle du
temps de floraison (protéine
régulatrice) et un géne
candidat associé au
diamétre de la tige. Ce géne
codait des éléments
régulateurs transcriptionnels
et post-transcriptionnels. la
hauteur des plantes. Un
orthologue de ce géne chez
Brachypodium (Fpa) est un
géne du temps de floraison
bien caractérisé. Fpa réduit
au silence un large éventail
de geénes, dont un geéne
inhibiteur de la floraison
(Flc).

Zm00001d021952

Calcium-dependent lipid-
binding  (CaLB  domain)
family protein

Hu et al., 2020

Gene impliqué dans e
métabolisme des protéines

Zm00001d021961

achel - acetylcholinesterasel

Yamamoto et
al., 2011

Cest un géne ACHE
impliqué dans la tolérance a
la chaleur du mais.

Zm00001d021974

Avrabinosyltransferase RRA3

Lépez-Malvar
etal., 2021b

Gene candidat associé aux
caracteéristiques des
composants de la paroi
cellulaire.

Zm00001d008569

Delta(7)-sterol-C5(6)-
desaturase 1

Klein et al,
2020

Homologue de
0s01g0134500 chez le riz.

Les génes candidats
impliqués dans le
métabolisme des
brassinostéroides ont été
associés a divers parametres
lies a la surface des
vaisseaux du métaxyléme
en conditions de contrdle
chez le mais.

Zm00001d011953

arftf25 - ARF-transcription
factor 25

Chenetal.,
2017

Geéne candidat pour le QTL
majeur conférant la
résistance a la GSR
(Gibberella stalk rot
(GSR)), il code pour un
facteur de réponse d’auxine.

Zm00001d012535

Putative bifunctional
inhibitor/LTP/seed storage
protein family

Castorina et al.,
2020

Ce géne a un rdle dans la
liaison et le transport des
monomeres d'acides gras,
de la cutine et de la cire.
C'est un géne candidat
impliqué dans le
métabolisme des lipides
pour la biosyntheése de la
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cuticule chez le mais.

Zm00001d012544

myb74 - MYB-transcription
factor 74

Lietal., 2019

Appartient a la famille TCP.

Zm00001d012544,
orthologue pour le mais de
OsGAMYB dans le riz qui a
des fonctions essentielles
dans le développement des
organes floraux et du pollen
dans le riz. De plus,
Zm00001d012544 est
fortement exprimé dans
I'anthére du mais, ce qui
suggere qu'il pourrait étre
un régulateur important du
développement de I'anthere
du mais.

Zm00001d012561

Cystatin2

Tamiru et al.,
2020

Geéne candidat
significativement associé a
la défense indirecte contre
I'ceuf de stembora.

Zm00001d012591

putative nucleoredoxin 1

Horvath et al.,
2019

Geéne exprimé dans des
conditions controlées et sur
le terrain dans une étude sur
la tolérance aux mauvaises
herbes chez le malis.

Zm00001d012640

Jacalin-related lectin 3

Liu et al., 2019

Gene candidat potentiel
impliqué dans les
caractéristiques de la taille
des grains de mais.

Zm00001d012641

cko4b - cytokinin oxidase4b

Wang et al.,
2020a

Pan et al., 2019

Gene lié aux hormones et au
stress thermique.
Zm00001d012641 a été
régulé a la baisse apres un
stress thermique.

C'est un géne clé impliqué
dans les stress biotiques et
abiotiques.

Zm00001d052101

chaperonin10

Zenda et al.,
2019

Un geéne sensible a la
sécheresse qui a été régulé
et impliqué dans
I'homéostasie redox.

Zm00001d052111

DENN (AEX-3) domain-
containing protein

Badji et al,
2020

Gene candidat impliqué
dans la résistance aux
insectes nuisibles.

Zm00001d052138

E3 ubiquitin-protein  ligase
COP1

Zhang H. et al.,
2020

Un géne majeur responsable
de la variation de la
longueur de I'épi chez le
mais et un géne candidat lié
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au  développement du
méristéme.

Zm00001d052139

nnr5 - nitrate reductaseb)

nitrate
(assimilatory)

reduction 1l

Zenda et al.,
2019

Gene sensible a la
sécheresse au stade de
plantule qui a été régulé a la
baisse.

Zm00001d017240

thioredoxin reductase

thioredoxin pathway

Chen et al,
2019)

Un gene impliqué dans
I'élimination des ROS et
I'amélioration de la stabilité
du processus biochimique
de la membrane plasmique,
lié au métabolisme de la
proline, a été régulé a la
hausse pour améliorer la
tolérance a la sécheresse.

Zm00001d017241

toc2 -
expression2

timing of cab

Han et al., 2020

Un géne associé a la
variation du temps de
floraison.

Zm00001d017251

fatty aldehyde decarbonylase

cuticular
biosynthesis

wax

Castorina et al.,
2020

Un gene affectt a la
biosynthése de la subérine,
de la cire et de la cutine. Il
était régulé aprés un stress
de sécheresse pendant la
phase juvénile de la
croissance du mais.

Zm00001d017258

scoall - succinyl-CoA ligasel

Liu et al., 2019

Un important géne TCA
(acide tricarboxylique),
associé au développement
des racines.

La surexpression de ce géne
a significativement
raccourci la longueur de la
racine primaire, ce qui
suggére que des niveaux
d'expression élevés de ces
genes du cycle TCA
pourraient provoquer
certains effets négatifs sur
les mitochondries et
finalement inhiber la
croissance des racines.

Zm00001d035041

Phospholipase SGR2

Fox et al., 2020

Zm00001d035041 est une
protéine d'interaction
potentielle de ZmPIP2;5
impliquée dans le trafic.

Zm00001d035053

mads45 - MADS-transcription

factor 45

Vendramin et
al., 2020

Facteur de transcription
(TF) régulé a la hausse chez
le mais en réponse a I'ABA
(acide abcissique).

Zm00001d035055

Peroxidase R15

Pan et al., 2020

Un géne impliqué dans la
réponse aux stress biotiques
et abiotiques.

Zm00001d022079

nbcs21 - nucleobase:cation
symporter21

Chai et al.,
2018

Appartient a la famille de
genes Nucleobase : cation
symporter 2 NCS2,
impliqués  dans  divers
processus de
développement et réponses
aux stress abiotiques.
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Zm00001d022084

B12D protein

Hagemeyer,
2018

Un orthologue du riz
impliqué dans la tolérance a
I'inondation  pendant la
germination des graines et
la croissance précoce des
plantules de riz et il était
surexprimé

Zm00001d002100

OSJINBa0033G05.6-like
protein

flavonoid
biosynthesis

Klein et al.,
2020

Un géne impliqué dans le
métabolisme de I'éthylene et
qui était significativement
associé a la surface totale
des vaisseaux du
métaxyléme des racines
sous stress hydrique.

Zm00001d002126

loricrin-related

Zenda et al.,
2019

Gene de réponse a la
sécheresse qui a éte régulé a
la baisse apreés le traitement
de la sécheresse.

Zm00001d002143

bzip27 -
factor 27

bZIP-transcription

Vendamin et
al., 2020

Zheng et al.,
2019

Familles de facteurs de
transcription (TF)
(Myeloblastosis (MYB))
régulées a la hausse en
réponse a la phytohormone
acide abcisique.

Associé a la biosynthése des
phénylpropanoides, qui est
une voie sensible au stress.

Zm00001d002199

Cyclic nucleotide-gated ion
channel 9

Liu et al., 2021

Identifié comme un géne
pivot, les kinases
réceptrices, un autre type
vital de protéines
membranaires, ont  été
trouvées exprimées de fagon
différentielle en réponse au
stress de la sécheresse chez
le mais.

Zm00001d053739

Heptahelical ~transmembrane

protein 2

Du et al., 2020

Un géne associé a
I'induction de cals de mais
au stade précoce.

Zm00001d037073

hct3 -
hydroxycinnamoyltransferase3

phenylpropanoid
biosynthesis

Wang et al.,
2019

Un géne impliqué dans les
voies  métaboliques  du
phénylpropéne (K00940) et
des flavonoides (K00941),
codant les enzymes en aval
du métabolisme de la
phénylalanine, a été régulé a
la baisse, inhibant ainsi la
dégradation de la
phénylalanine.
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Zm00001d037079

glutathione peroxidase

glutathione-peroxide
redox reactions

Hu et al., 2020

Un géne impliqué dans le
systtme de piégeage des
ROS (Reactive oxygen
species).

Il était sous-exprimé dans le
traitement de I'engorgement.

Zm00001d037112

root-specific kinase 1

Rogers et
Benfey, 2015

Kuki et al.,
2020

Impliqué dans la résistance
a la pourriture de I'épi,
maladie de la pourriture de
I'épi causée par Fusarium
verticillioides. Le modéle
de gene Zm00001d037112
code pour une protéine
kinase  spécifique  aux
racines, qui s'est avérée étre
associée aux réponses au
stress abiotique.

Zm00001d037240

dhard - glutathione
dehydroascorbate reductase4

Lopez Malvar
etal., 2020a,b

Ce géne est suggéré comme
un candidat probable pour
le QTL détecté pour I'ADF
(acid detergent fiber), un
trait de digestibilit¢ du
fourrage. .

Zm00001d037273

Peptide methionine sulfoxide
reductase msrB

Jagtap et al.,
2020

Un gene impliqué dans la
réponse au stress thermique
(HSR)

Zm00001d037278

diphosphate:fructose-6-
phosphate 1-
phosphotransferase

glycolysis 1V (plant
cytosol)

Wang et al.,
2019

Un géne impliqué dans le
métabolisme des glucides, il
a été régulé a la hausse

Zm00001d044994

Transmembrane amino acid
transporter family protein

Manzelli et al.,
2018

Transporteur d'acides
aminés, impliqué dans
l'utilisation de l'azote chez
le mais.

Zm00001d003749

Aluminum-activated  malate

transporter 8

Gongalves et
al., 2020

Orthologue de AT1G18420
chez Arabidopsis thaliana,
impliqué dans les
mécanismes  locaux et
systémiques de détection du
phosphate inorganique (P)
dans les racines.

Zm00001d003797

Ferredoxin-3 chloroplastic

Ogden et al.,
2020

Une protéine spécifique de
réponse a la sécheresse du
génotype RTx430  de
Sorghum bicolor (génotype
tolérant & la sécheresse
avant floraison), impliquée
dans la production de
ferredoxines piégeant les
ROS (especes réactives de
lI'oxygéne), qui est un
mécanisme de tolérance a la
sécheresse.

Zm00001d003850

putative  BOl-related E3
ubiquitin-protein ligase 2

Zenda et al.,
2019

Un géne de réponse a la
sécheresse, il est régulé par
le haut en cas de stress
hydrique.

Zm00001d013415

Receptor-like kinase TMK2

Zhang H. et al.,

géne candidat de tolérance
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2020

aux basses températures
pendant la germination du
mais.

Associé a RGL : longueur
relative de germination et
RSVI Indice relatif de
vitalité simple.

Zm00001d013420

P-loop containing nucleoside
triphosphate hydrolase
superfamily protein

Liu et al., 2019

Identifié  comme  géne
candidat de sensibilité au
nicosulfuron (Nss) chez le
mais.

Zm00001d018366

emb17 - embryo defectivel?

Dai et al., 2021

Watkins et al.,
2020

Geéne essentiel pour le
développement du grain de
mais.

Orthologue de AT2G24060
chez arabidopsis thaliana,
protéine associée a I'ARNm
codant pour la protéine du
centre de réaction D1 du
Photosystéme Il dans les
chloroplastes végétaux.

Zm00001d018394

dbptf2 -
factor 2

DBP-transcription

Klein et al.,
2020

On a constaté que la
protéine phosphatase 2C se
liant 2 I'ADN (DBPTF2)
était associée a la surface
médiane des vaisseaux du
métaxyléme des racines,
tant dans les traitements
bien arrosés que dans les
traitements de stress.

Zm00001d018401

ptacl7 - plastid
transcriptionally activel7

Watkins et al.,
2020

Orthologue de AT1G80480
chez Arabidopsis thaliana,
protéine associée a I'ARNm
codant pour la protéine du
centre de réaction D1 du
Photosystéme Il dans les
chloroplastes végétaux.

Zm00001d038608

gras62 - GRAS-transcription
factor 62

Shneider et al.,
2020

Un géne associé a la (taille
moyenne  des  cellules
corticales dans le cortex
racinaire entier) CCS dans
des conditions bien arrosées
s'est avéré étre régulé a la
hausse dans le mais cultivé
avec un faible taux de
phosphore (P) (Su et al.,
2014).

Zm00001d038625

hydrogen
sulfide:ferredoxin
oxidoreductase

sulfate
Il (assimilatory)

reduction

Chorianopoulou
etal., 2020

Ce géne a été détecté a
la fois dans les feuilles
et les racines avant et
apres l'ajout de sulfate.

Zm00001d011377

aasl3 - auxin amido

synthetasel3

Borrego et
kolomiets. 2016

Un géne des enzymes JARL
(JASMONATE
RESISTANT1).
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Zm00001d011388

putative sugar
phosphate/phosphate
translocator

Mahmoud et
al., 2020

Gene codant pour les
transporteurs de phosphate.

Zm00001d011406

hsftf25 - HSF-transcription
factor 25

Vendramin et
al., 2020

Facteur de transcription
appartenant a la famille
HSFTF (Heat Shock Factor
transcription factor), régulé
a la baisse en réponse a
I'ABA.

Zm00001d012097

Pentatricopeptide repeat-
containing protein

Liang et al.,
2019

Il s'agit d'un géne PPR
(pentatricopeptide  repeat
gene) dont les fonctions
biologiques sont trés liées a
la régulation post-
transcriptionnelle dans les
mitochondries et les
chloroplastes (Barkan and
small, 2014).

Zm00001d012103

fructose bisphosphate aldolase

Calvin-Benson-
Bassham cycle

Yuetal., 2020

Ce géne est impliqué dans
la voie de la
glycolyse/gluconéogeneése,
qui produit de I'énergie et
recycle le carbone pour que
d'autres voies survivent, a
été trouvée régulée a la
hausse, indiquant le réle
central sous-jacent de cette
voie dans le stress de
I'engorgement en réponses
précoces, tardives et a long
terme.

Zm00001d012128

arr7 - ARR-B-transcription
factor 7

Warman et al.,
2020

Protéine régulatrice.

Zm00001d012159

glu4 - beta-glucosidase4

Sekhon et al.,
2019

orthologue a Arabidopsis
BGLU42 (Zamioudis et al.,
2014) et au riz Oslbglud
(Rouyi et al, 2014),
L'activité b-glucosidase
augmente pendant la
sénescence  des feuilles
d'Arabidopsis (Patro et al.,
2014) elle pourrait avoir un
role dans la signalisation du
sucre.

Zm00001d012170

Calreticulin-3

Hu et al., 2020

Un géne impliqué dans le
métabolisme des proteins.

Zm00001d039631

gl13 - glossy13

Castorina et al.,
2020

Ce geéne a un rodle dans la
liaison et le transport des
monomeres d'acides gras,
de cutine et de cire
(biosynthése de la cuticule).
monoméres (biosynthése de
la cuticule), il était régulé a
la  hausse aprés la
sécheresse.

Zm00001d039635

bzré6 -  BZR-transcription
factor 6

Liu et al., 2018

Appartient a la famille des
génes BES1, les facteurs de
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transcription BES1 sont
essentiels & la transduction
du  signal des BR
(brassinostéroides  (BRS)).
Les brassinostéroides (BRS)
sont des phytohormones
essentielles a la croissance
et au développement des
plantes.

Zm00001d025764 Endoglucanase 7 Yao et al., 2020 | Genes candidats pour la
résistance a la pourriture de
I'épi dd au Fusarium chez le
mais.
Zm00001d029699 gst42 - glutathione Panetal., 2019 | Un géne impliqué dans la
transferase42 réponse a l'alimentation des
larves de I'nerbivore
Holotrichia parallela
Zm00001d029702 Glutathione S-transferase Pinto et al., Le gene de la GST étant
uU16 2019 régulé a la baisse aprés un
stress & I'aluminium, la GST
pourrait jouer un role dans
l'atténuation de la toxicité
de [l'aluminium par les
racines du mais.
Zm00001d029707 gst38 - glutathione LiY.etal, Un géne GST a été induit et
transferase38 2020 régulé a la hausse aprés un
stress thermique.
Zm00001d029715 alpha/beta-Hydrolases Griffithsetal., | Un gene impliqué dans la
superfamily protein 2020 réponse a un stimulus
abiotique.
Zm00001d007161 Peroxidase 52 Yuetal, 2020 | Gene impliqué dans la
réponse au stress
d'engorgement dans les
racines de mais.
Zm00001d007181 Calcium-binding protein LiY.etal, Ce géne a été régulé a la
CML42 2020 hausse sous le stress du
froid et de la chaleur.
Zm00001d007188 ETHYLENE INSENSITIVE Vendramin et Facteur de transcription
3-like 2 protein al., 2020 (TF) régulé a la baisse apres
I'induction d'ABA.
Zm00001d007190 Zinc finger (C3HC4-type LiY.etal, Ce geéne a montré de faibles
RING finger) family protein 2020 niveaux  d'expression a
chaque étape de la
formation des graines chez
le mais.
Zm00001d007191 myb110 - MYB-transcription
factor 110
LiY.etal, Ce géne a montré de faibles
2020 niveaux  d'expression a

chaque étape de la
formation des graines chez
le mais.
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Zm00001d007194

Calmodulin-7

LiY.etal,
2020

Ce géne était fortement
exprimé pendant toute la
période de développement
de l'embryon et de
I'endosperme chez le mais.

Zm00001d007196

dihydrofolate reductase

folate
transformations 11

LiY.etal,
2020

Géne fonctionnel potentiel
associé de maniere
significative a I'ETB (ear
tip-barrenness in  maize)
stérilité de l'extrémité de
I'épi chez le mais.

Zm00001d007207

putative protein phosphatase

2C5

LiY.etal.,
2020

Ce géne a montré de faibles
niveaux  d'expression a
chaque étape de la
formation des graines chez
le mais.

Zm00001d007215

26S proteasome

regulatory

subunit 4 homolog A

Dong et al.,
2020

Détectée chez les hybrides
tolérants au stress hydrique
pendant le stade de
remplissage du grain de
mais, une protéine
différentiellement

abondante (DAP),
impliquée dans la réponse
au stress hydrique.

Zm00001d007229

phosphatidylinositol 4,5-
bisphosphate lipase C

"D-myo-inositol

(1,4,5)-trisphosphate

biosynthesis"

Zhu et al., 2021

Appartient & la famille des
genes PLC chez le mais.

Famille de phospholipase C
qui est l'une des principales
enzymes hydrolytiques dans
le métabolisme du
phosphoinositide et joue un
role important dans une
variété de processus de
transduction de  signaux
répondant a la croissance,
au développement et au
stress des plantes.

Zm00001d007242

Thioredoxin
protein

superfamily

Sandhu et al.,
2020

Un géne candidat associé a
la tolérance au sel chez le
mais. Associé de maniére
significative au  rapport
poids des racines/poids des
pousses RW/SW.

Zm00001d007251

Adenine/guanine
AZG2

permease

Chai et al.,
2018

Ce gene appartient a la
famille des génes
Nucléobase cation
symporter 2 NCS2
impliqués  dans  divers
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processus de
développement et réponses
aux stress abiotiques.

Zm00001d007267

lhch5 -
chlorophyll
protein5

light
alb

harvesting
binding

LiY.etal,
2020

Géne candidat identifié
comme possible géne pivot
impliqué dans les stress de
température et
principalement impliqué
dans la photosynthése.




Annexe 1. B. Liste des génes candidats détectés ainsi que leur fonction annotée
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Geéne Fonction Gene Fonction Gene Fonction
Zm00001d034188 groo't‘l'ifg“'ated 413 plasma membrane Zm00001d034218 | cytochrome ¢ oxidase Zm00001d042445 | te1 - terminal earl
Zm00001d034189 | CASP-like protein 12 Zm00001d034219 | hypothetical protein Zm00001d042446 | KDEL-tailed cysteine endopeptidase CEP1
Zm00001d034190 | hypothetical protein Zm00001d034220 Sﬁgg;ﬂrgf‘eﬁ”ipﬂo” factor 2-related zinc | 7 1400014042447 | jmj18 - JUMONJI-transcription factor 18
Zm00001d034191 | Electron transporter Zm00001d034221 | Formin-like protein 18 Zm00001d042448 | GPI transamidase component PIG-S-related
Zm00001d034192 | lem1 - lethal embryo mutantl Zm00001d034222 | hypothetical protein Zm00001d042449 | BCL-2 binding anthanogene-1
Zm00001d034193 | uncharacterized Zm00001d034223 | 40S ribosomal protein S29 Zm00001d042450 | tetratricopeptide repeat (TPR)-containing protein
Zm00001d034194 | BTB/POZ domain-containing protein Zm00001d034224 | Glutathione S-transferase family protein Zm00001d042451 | Vacuolar protein sorting-associated protein 53 A
Zm00001d034195 | Calmodulin-like protein 41 Zm00001d034225 | Oxysterol-binding protein-related protein 3B | Zm00001d042452 | glucosylceramide synthase
Zm00001d034196 | ccsl - C-type cytochrome synthesis proteinl | Zm00001d034229 | uncharacterized Zm00001d042453 | fructose bisphosphate aldolase
Zm00001d034197 | hypothetical protein Zm00001d034230 | hypothetical protein Zm00001d042454 | PSRP4
Zm00001d034198 | Protein PHLOEM PROTEIN 2-LIKE A10 Zm00001d034231 | xylose isomerase Zm00001d042455 | RING/U-box superfamily protein
Zm00001d034199 | bzip26 - bZIP-transcription factor 26 Zm00001d034232 | uncharacterized Zm00001d042460 | abi31 - ABI3-VP1-transcription factor 31
Zm00001d034200 | RNA-binding protein 1 Zm00001d034234 | putative anion transporter 3 chloroplastic Zm00001d042461 | Leucine zipper protein-like
Zm00001d034201 | RNA-binding protein 1 Zm00001d034236 | uncharacterized Zm00001d042462 | hypothetical protein
Zm00001d034203 | cellulose synthase Zm00001d034237 S;g?;ii\éekli_ni?ereceptor—like serinefthreonine- Zm00001d042463 | arr6 - ARR-B-transcription factor 6
Zmo0001d034204 | &2 184 - AP2-EREBP-transcription factor | 71000014049175 | 0SINBa0043A12.20-like protein Zm00001d042464 | hypothetical protein
Zm00001d034205 | xyloglucan 6-xylosyltransferase Zm00001d049176 | OSINBa0043A12.20-like protein Zm00001d042467 | 3-hydroxyisobutyrate dehydrogenase
Zm00001d034206 | hypothetical protein Zm00001d049177 | hypothetical protein Zm00001d042468 | smc2 - structural maintenance of chromosomes2
Zm00001d034207 | myb domain protein 68 Zm00001d049178 z:gf?;:;ep:l?ssggt;iﬁ;ﬁ;ﬂ?ﬁendem Zm00001d042469 | hypothetical protein
Zm00001d034208 | Exocyst complex component SEC15A Zm00001d049179 | TRIBOA-glucoside methyltransferase Zm00001d042470 | Protein kinase superfamily protein
Zm00001d034209 | hypothetical protein Zm00001d049180 | hypothetical protein Zm00001d042471 | General transcription factor 2-related zinc finger protein
Zm00001d034212 | hb8 - Homeobox-transcription factor 8 Zm00001d049181 | TRIBOA-glucoside methyltransferase Zm00001d042472 | gras7 - GRAS-transcription factor 7
Zm00001d034213 | hypothetical protein Zm00001do49183 | AlPha-ketoglutarate-dependent dioxygenase | 7160014042473 | Peptide transporter PTR2

alkB
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Zm00001d034214 | Inositol transporter 4 Zm00001d049184 | uncharacterized Zm00001d042474 | putative carboxylesterase 11

Zm00001d034215 Eh'}‘(ﬁog'lgesﬂsdpﬁg polymerase 3 Zm00001d049185 | hypothetical protein Zm00001d042475 | putative thimet oligopeptidase

Zm00001d034216 | hypothetical protein Zm00001d049186 | MYND finger family protein Zm00001d042476 f‘;f;?egh;ﬂiagase’ vanadium-dependent haloperoxidase-
Zm00001d034217 | Lectin-like receptor kinase 7 Zm00001d049187 géggfﬁggggt‘i’gg”ate dehydrogenase, Zm00001d042477 | uncharacterized

Zm00001d049189 | DC2 protein Zm00001d049188 | dihydrofolate reductase Zm00001d042478 | GDP-L-galactose phosphorylase
Zm00001d049190 | mem?7 - minichromosome maintenance? Zm00001d038675 | starch, water dikinase Zm00001d042479 gf;?eghgzrg?gase/vanadium-dependent haloperoxidase-
Zm00001d049191 gr,]?glciislzeto-S-methylthio-l-phosphopentane Zm00001d038676 | xyloglucan 6-xylosyltransferas Zm00001d042480 | U-box domain-containing protein 7
Zm00001d049192 | chaperone protein dnaJ-related Zm00001d038678 | hypothetical protein Zm00001d042481 | OTU domain-containing protein

Zm00001d049193 | SAP domain-containing protein Zm00001d038680 | cle22 - clavata3/esr-related22 Zm00001d042482 | bHLH-transcription factor 132

Zm00001d049194 | Protein kinase superfamily protein Zm00001d038681 | hypothetical protein Zm00001d042483 | hypothetical protein

Zm00001d049195 | BEACH domain-containing protein C2 Zm00001d038682 E;’S?’EIIONDZESMATA CALLOSE-BINDING Zm00001d042485 | asparaginase

Zm00001d049196 | smk4 - small kernel4 Zm00001d038683 | tcptf23 - TCP-transcription factor 23 Zm00001d035986 | ARM repeat superfamily protein
Zm00001d049197 | ELMO/CED-12 family protein Zm00001d038684 E{gt:a‘)i’rjypm"”e'”"h glycoprotein family Zm00001d035987 | Putative DUF594 domain containing family protein
Zm00001d049199 | hypothetical protein Zm00001d038685 | putative magnesium transporter NIPA6 Zm00001d035988 | hypothetical protein

Zm00001d049201 | jasmonoyl-isoleucine-12-hydroxylase Zm00001d038686 | rpl33 - 50S ribosomal protein L33 Zm00001d035989 &i?;iﬂ;%%ﬁ?;ﬁde repeat-containing protein
Zm00001d049202 | hypothetical protein Zm00001d038687 | Beta-arabinofuranosyltransferase RAY1 Zm00001d035992 | Putative receptor-like protein kinase family protein
Zm00001d049203 pﬂ‘éﬁﬁ’;‘i’g&;ﬁgg"epﬁde repeat-containing | ;110014038688 | rop6 - Rho-related protein6 Zm00001d035993 | urate permease

Zm00001d049204 | hypothetical protein Zm00001d038689 | Proline iminopeptidase Zm00001d035994 | gibberellin 2-oxidase

Zm00001d049205 | uncharacterized Zm00001d038690 (k:iﬁggnltgra"ﬁ”g serine/threonine-protein Zm00001d035995 | hypothetical protein

Zm00001d049206 fe?;'tg(;";g:;rfok':g;'eplrl"ktg'” 2(CCD2)- Zm00001d038691 | tubtf5 - TUB-transcription factor 5 Zm00001d035997 | Calmodulin-binding protein 60 A
Zm00001d038662 | 60S ribosomal protein L34-3 Zm00001d038692 | hypothetical protein Zm00001d035999 | BAG family molecular chaperone regulator 1
Zm00001d038664 | e2f14 - E2F-DP-transcription factor 214 Zm00001d038693 | Dof zinc finger protein DOF1.5 Zm00001d036000 | sucrose phosphate synthase

Zm00001d038665 | tyrosine decarboxylase Zm00001d038694 | chelirubine reductase Zm00001d036001 | Peroxisomal membrane protein 11C
Zm00001d038666 | Anaphase-promoting complex subunit 4 Zm00001d038695 | gibberellin 2-oxidase Zm00001d036002 | hypothetical protein

Zm00001d038667 :B’;‘g’égﬁgﬁsﬁﬁﬁﬁhﬁimtein Zm00001d038696 | uncharacterized Zm00001d036003 | dbp4 - DRE-binding protein

Zmo0001doagees | S-2denosyl-L-methionine-dependent Zm00001d038698 | arftf23 - ARF-transcription factor 23 Zm00001d036004 | SET domain-containing protein

methyltransferase superfamily protein
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Zm00001d038669 | uncharacterized Zm00001d038699 | O-methyltransferase ZRP4 Zm00001d036006 | hypothetical protein

Zm00001d038670 | uncharacterized Zm00001d038700 | O-methyltransferase ZRP4 Zm00001d036008 | cdpkl4 - calcium dependent protein kinasel4
Zm00001d038671 | Topoisomerase ll-associated protein PAT1 Zm00001d038701 | hypothetical protein Zm00001d036010 | Oligopeptide transporter 7
Zm00001d038672 | Putative AGC protein kinase family protein | Zm00001d038702 | O-methyltransferase ZRP4 Zm00001d036013 | LIMR family protein

Zm00001d038673 ; :t‘ffy'}frsaﬁ'sf';rg‘seet*;hop”efr”f‘;n‘iﬁ@e;fge‘fn Zm00001d038703 | O-methyltransferase ZRP4 Zm00001d021153 ;L‘gfg’aﬁfﬁ;a;’;g;giEuc'eosme triphosphate hydrolase
Zm00001d038674 | uncharacterized Zm00001d038704 | Transcription factor VOZ1 Zm00001d021156 | hypothetical protein

Zm00001d038707 | hypothetical protein Zm00001d038705 | uncharacterized Zm00001d021157 | uncharacterized

Zm00001d038708 ErEOF';Qel'S”Ch receptor-like protein kinase Zm00001d038706 | hypothetical protein Zm00001d021160 | hypothetical protein

Zm00001d038709 | Ras-related protein RABG3f Zm00001d034115 | hypothetical protein Zm00001d021162 | polymerase delta 4

Zm00001d038712 | hypothetical protein Zm00001d034116 | Transcription initiation factor 11B-2, partial Zm00001d021163 | nbcs19 - nucleobase:cation symporter19
Zm00001d038714 | ofp29 - OVATE-transcription factor 29 Zm00001d034117 | Actin-like ATPase superfamily protein Zm00001d021164 | bhlh109 - bHLH-transcription factor 109
Zm00001d038717 | Ibd33 - LBD-transcription factor 33 Zm00001d034118 | N,N-dihydroxy-L-tyrosine carboxy-lyase Zm00001d021166 | Proton pump-interactor 1
Zm00001d038718 | hb2 - hemoglobin2 Zm00001d034119 | hypothetical protein Zm00001d021167 | UDP-glycosyltransferase 74B1
Zm00001d038719 2.'?.‘@ geouble-strand break repair rad50 Zm00001d034120 | Rubisco methyltransferase family protein Zm00001d021168 | UDP-glycosyltransferase 74B1
Zm00001d038720 | hypothetical protein Zm00001d034123 | uncharacterized Zm00001d021169 | Ankyrin repeat family protein
Zm00001d038721 | hypothetical protein Zm00001d034124 | putative prolyl 4-hydroxylase 9 Zm00001d021170 | myo-inositol polyphosphate kinase
Zm00001d038722 | hypothetical protein Zm00001d034125 | cka2 - CK2 protein kinase alpha 2 Zm00001d021171 | hypothetical protein

Zm00001d038723 | Eukaryotic aspartyl protease family protein | Zm00001d034126 | hypothetical protein Zm00001d021172 | Ins(1,4,5)P3 5-phosphatase
Zm00001d038724 | Cyclic phosphodiesterase Zm00001d034128 | Peroxidase 16 Zm00001d021173 | Formin-like protein 1

Zm00001d038725 Efggn'?phOSpha“dy'Etha”O'ami”e'bi”ding Zm00001d034129 | Peroxidase 73 Zm00001d021174 | uncharacterized

Zm00001d038726 | TGLL Zmoooo1dozaray | anscriptional regulator of RNA olll SAGA 1 7000014021175 | uncharacterized

Zm00001d038727 | hypothetical protein Zm00001d034132 | hypothetical protein Zm00001d021176 | Disease resistance protein RPM1
Zm00001d038728 | trps12 - trehalose-6-phosphate synthasel2 Zm00001d034133 | Protein SNOWY COTYLEDON 3 Zm00001d021177 | hypothetical protein

Zm00001d038730 | calcineurin B-like2 Zm00001d034137 | Casein kinase Il subunit alpha-4 chloroplastic | Zm00001d021178 | hypothetical protein

Zm00001d038731 | hypothetical protein Zm00001d034139 | SecY protein transport family protein Zm00001d021179 | hypothetical protein

Zm00001d038732 ﬁ;iodpg:‘;’)fi%gaszsrill‘;?:j%ir%gﬁepe”de”t Zm00001d034143 | hagtf6 - GNAT-transcription factor 6 Zm00001d021180 | BAG-associated GRAM protein 1
Zm00001d038733 | Pentatricopeptide repeat-containing protein | Zm00001d034145 | Zinc finger protein AZF2 Zm00001d021181 | hypothetical protein




CLP protease regulatory subunit CLPX1
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Zm00001d038734 mitochondrial Zm00001d034148  Glutathione S-transferase T1 Zm00001d021182  hypothetical protein

Zm00001d038735 | uncharacterized Zm00001d034149 | uncharacterized Zm00001d021183 | Sec20 family protein

Zm00001d038736 | uncharacterized Zm00001d034150 | superoxide dismutase Zm00001d021184 | hypothetical protein

Zm00001d038737 | serine acetyltransferase Zm00001d034151 | BTB/POZ domain-containing protein Zm00001d021185 | hypothetical protein

Zm00001d038739 | Inner membrane protein oxaA Zm00001d034152 E“iint;’geeg'wi"ated protein kinase kinase Zm00001d021186 | Lysine histidine transporter 2

Zm00001d034113 | uncharacterized Zm00001d034153  photosystem 11 Zm00001d021187  glyoxalase Il

Zm00001d034114 | uncharacterized Zm00001d034155 | Coatomer subunit gamma, partial Zm00001d021188 | Flowering time control protein FPA
Zm00001d034161 skr:r:I;;L% SnRK2 serine threonine protein Zm00001d034157 | hypothetical protein Zm00001d021191 FI?Fa;tieci-r:eucine zipper (bZIP) transcription factor family
Zm00001d034163 | dof25 - C2C2-Dof-transcription factor 25 | Zm00001d034159 g:’g’t'e?ncomp'ex BAF60b domain-containing | 7100001402112 | hypothetical protein

Zm00001d034164 | Serine/threonine-protein kinase Aurora-3 Zm00001d034160 | glk44 - G2-like-transcription factor 44 Zm00001d021193 | hypothetical protein

Zm00001d034165 Iﬁlﬁ'ﬁ)ﬁ;‘iﬂc"mce%ing peptidase 1 Zm00001d028665 | hypothetical protein Zm00001d021195 Er‘:}gtr's’;;:t‘:c'”m’ metabolite cotransporter BASS6
Zm00001d034166 | Serine/threonine-protein kinase Aurora-3 Zm00001d028667 | znf4 - zinc finger protein4 Zm00001d021196 | DEAD-box ATP-dependent RNA helicase 7
Zm00001d034167 | Peptidase/ serine-type peptidase Zm00001d028668 | phosphoinositide binding Zm00001d021197 | Alpha-L-fucosidase 1

Zm00001d034168 | hypothetical protein Zm00001d028669 | Kinesin-like protein KIN-5B Zm00001d021198 | DNA-directed RNA polymerase 3 chloroplastic
Zm00001d034169 | Helicase protein with RING/U-box domain | Zm00001d028670 Etgi?gﬁnfiﬁ:gr':'ﬁ;jgbunit of lumenal Zm00001d021935 | Putative polyol transporter 1

Zm00001d034170 | RNA binding Zm00001d028671 | ABC transporter B family member 6 Zm00001d021936 | Putative polyol transporter 1

Zm00001d034171 | hypothetical protein Zm00001d028672 | Ribosomal protein S18 Zm00001d021938 | Putative polyol transporter 1

Zm00001d034172 E;f;fg;l';?“TCTY ACID EXPORT 3 Zm00001d028673 | putative small nuclear ribonucleoprotein G | Zm00001d021940 | hypothetical protein

Zm00001d034173 | Nuclear pore complex protein NUP58 Zm00001d028675 g:g’t‘;ipecmc domain TIGRO1589 family | 7 1600014021942 | Putative polyol transporter 1

Zm00001d034174 | hypothetical protein Zm00001d028676 | hypothetical protein Zm00001d021943 | hypothetical protein

Zm00001d034175 | CCG-binding protein 1 Zm00001d028677 | uncharacterized Zm00001d021945 | Zinc finger CCCH domain-containing protein 18
Zm00001d028649 | Embryogenesis transmembrane protein-like | Zm00001d028678 | indoleglycerol phosphate aldolase Zm00001d021946 | gras38 - GRAS-transcription factor 38
Zm00001d028650 | uncharacterized Zm00001d028679 | Protein binding protein Zm00001d021947 | wrkyl - WRKY-transcription factor 1
Zm00001d028651 | Cysteine-rich repeat secretory protein 55 Zm00001d028680 | Ankyrin repeat-containing protein Zm00001d021948 | putative serine/threonine-protein kinase WNK11
Zm00001d028652 | hypothetical protein Zm00001d028685 | hypothetical protein Zm00001d021949 | BTB/POZ domain-containing protein
Zm00001d028653 | 1947 - ATDP-glucose defydratase homolog | 700010028686 | Receptor-like protein kinase HERK 1 Zm00001d021950 | RNA-binding (RRM/RBD/RNP motifs) family protein
Zm00001d028654 | UDP-glucose 4,6-dehydratase Zm00001d028687 | cap2 - calcium pump2 Zm00001d021951 | Spotted leaf protein 11




Annexes
Calcium-dependent lipid-binding (CaLB domain) family

Zm00001d028655 | THO complex subunit 4B Zm00001d028688 | hypothetical protein Zm00001d021952 protein
Zm00001d028656 | DNA binding protein Zm00001do2868g | A\ THase, coupled to transmembrane Zm00001d021954 | Putative MO25-like protein
movement of substances

Zm00001d028657 | hypothetical protein Zm00001d028690 | hypothetical protein Zm00001d021955 | Rhodopsin
Zm00001d028658 Iﬂ)(’)'rao'g:;‘it'i‘éme”a' 15 kDa protein 1 Zm00001d023731 | uncharacterized Zm00001d021956 | hagtf33 - GNAT-transcription factor 33
Zm00001d028659 | hypothetical protein Zm00001d023732 | Cyclin superfamily protein, putative Zm00001d021957 | hypothetical protein

Acyl-CoA N-acyltransferase with . . i . .
Zm00001d028660 RING/FYVE/PHD-type zinc finger domain Zm00001d023733 | hypothetical protein Zm00001d021958 | NADH-ubiquinone oxidoreductase 18 kDa subunit
Zm00001d028661 | RNA binding protein Zm00001d023734 | grp2 - glycine-rich protein2 Zm00001d021959 | ZCF37
Zm00001d028662 | acetylornithine acetyltransferase Zm00001d023735 | Nitrilase-associated protein Zm00001d021960 | ZCW7
Zm00001d028664 | Transcription factor bHLH112 Zm00001d023736 | mads34 - MADS-transcription factor 34 Zm00001d021961 | achel - acetylcholinesterasel
Zm00001d023739 | hypothetical protein Zm00001d023737 | Universal stress protein family protein Zm00001d021962 | Threonine--tRNA ligase chloroplastic/mitochondrial 2
Zm00001d023740 | mab22 - math-btb22 Zm00001d023738 | vpsh26 - vacuolar protein sorting homolog26 | Zm00001d021963 | hypothetical protein
Zm00001d023741 | Alanine--tRNA ligase Zm00001d002715 | BEACH domain-containing protein C2 Zm00001d021964 | Pectin lyase-like superfamily protein

. . pre-mRNA processing ribonucleoprotein :

Zm00001d023742 | hypothetical protein Zm00001d002716 binding region-containing protein Zm00001d021965 | Peroxidase 52
Zm00001d023743 | hydroxymethylglutaryl-CoA reductase Zm00001d002717 | Cell division control protein 48 homolog C Zm00001d021966 | SUMO-activating enzyme subunit 2
Zm00001d023745 Medlat_or_of RNA p_olymerase I Zm00001d002718 | gras31 - GRAS-transcription factor 31 Zm00001d021967 | hypothetical protein

transcription subunit 36a
Zm00001d023746 | hypothetical protein Zm00001d002719 | hypothetical protein Zm00001d021968 | HRT transcription factor
Zm00001d023747 | hypothetical protein Zm00001d002720 | hypothetical protein Zm00001d021970 | hypothetical protein
Zm00001d023749 | Prolyl endopeptidase Zm00001d002721 | extensin-like protein Zm00001d021971 | Triacylglycerol lipase
Zm00001d023750 | hypothetical protein Zm00001d002722 | Ankyrin repeat family protein Zm00001d021972 | Phospholipid-transporting ATPase 2
Zm00001d023752 | hypothetical protein Zm00001d002723 | mlkgl - Maize LINC KASH Grass-specificl | Zm00001d021973 | gras19 - GRAS-transcription factor 19
Zm00001d023753 | hypothetical protein Zm00001d002724 | Inactive beta-amylase 9 Zm00001d021974 | Arabinosyltransferase RRA3
Zm00001d023754 | hypothetical protein Zm00001d002725 | Putative glucuronosyltransferase PGSIP7 Zm00001d021976 | BTB/POZ domain-containing protein
Zm00001d023755 | hypothetical protein Zm00001d002726 | pme36 - pectin methylesterase36 Zm00001d021977 | hypothetical protein
Zm00001d023756 | hypothetical protein Zm00001d002727 | acyl-[acp] thioesterase Zm00001d021978 | ARM repeat superfamily protein
Zm00001d023757 NAD(P)H—qumone oxidoreductase subunit U Zm00001d002728 | acyl-[acp] thioesterase Zm00001d021979 |nterfer0n—re|_ated dgvelopmental regulator family protein

chloroplastic / IFRD protein family
Zm00001d023758 | RING-H2 finger protein ATL67 Zm00001d002729 | 3-oxo-dodecanoyl-ACP hydrolase Zm00001d021980 | Pentatricopeptide repeat-containing protein

Peroxisomal (S)-2-hydroxy-acid oxidase Protein
Zm00001d023759 yaroxy Zm00001d002730 | TRIGALACTOSYLDIACYLGLYCEROL 1 | Zm00001d021981 | Peptidase M20/M25/M40 family protein

GLO4

chloroplastic
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Zm00001d023760 | chsl - chitin synthase homologl Zm00001d002731 | Zinc finger protein ZAT9 Zm00001d021982 | serine palmitoyltransferase
Zm00001d002704 | glutathione peroxidase Zm00001d002732  C2H2-type zinc finger family protein Zm00001d021984  hydroxymethylglutaryl-CoA reductase
Zm00001d002705 | hma5 - heavy metal ATPase5 Zm00001d002733 | Cyclin-U2-1 Zm00001d021985 | Formin-like protein 6
Zm00001d002706 | Helicase Zm00001d002734 | acetylglutamate kinase Zm00001d021986 | putative nucleoredoxin 3
Zm00001doo2707 | UDP-glucose:cis-zeatin O-f-D- Zm00001d002735 | 40S ribosomal protein S7-2 Zm00001d021987 | Pre-mRNA-processing factor 19 homolog 2
glucosyltransferase
Zm00001d002709 | uncharacterized Zm00001d002736 | 9-cis-B-carotene 9',10'-cleavage dioxygenase | Zm00001d021988 | bhlh15 - bHLH-transcription factor 15
Zm00001d002710 | OSINBa008IEL2.13-like protein Zm00001d002737 sEu”g‘jr:ﬁoé'C translation initiation factor 3 Zm00001d021991 | nucleotide sugar transporter-KT 1
Zm00001d002711 | D-serine ammonia-lyase Zm00001d002738 | putative aquaporin TIP2-2 Zm00001d021992 | Zinc finger protein AZF1
. . — Polyketide cyclase/dehydrase and lipid . .
Zm00001d002712 | MDIS1-interacting receptor like kinase 2 Zm00001d002739 transport superfamily protein Zm00001d021994 | hAT transposon superfamily protein
Zm00001d002713 | VASCULAR-RELATED NAC-DOMAIN 6 | Zm00001d002740 | Thiol-disulfide oxidoreductase LTO1 Zm00001d021995 | LOB domain-containing protein 38
Zm00001d002714 | adf12 - actin depolymerizing factor12 Zm00001d002741 | malate dehydrogenase Zm00001d021997 | hypothetical protein
Zm00001d008579 | hypothetical protein Zm00001d002742 | Growth regulator like protein Zm00001d021998 | grasll - GRAS-transcription factor 11
. . ) . e Nuclear transport factor 2 (NTF2) family protein with
Zm00001d008580 | hypothetical protein Zm00001d011913 | hak2 - potassium high-affinity transporter2 Zm00001d021999 RNA binding (RRM-RBD-RNP motifs) domain
LEAF RUST 10 DISEASE-RESISTANCE
Zm00001d008581 | LOCUS RECEPTOR-LIKE PROTEIN Zm00001d011914 | Autophagy-related protein 3 Zm00001d022001 | hypothetical protein
KINASE-like
Zm00001d008582 | hypothetical protein Zm00001d011915 | Nuclear transcription factor Y subunit B-4 Zm00001d022005 | hypothetical protein
Zmo0001doogss3 | Metallo-hydrolase/oxidoreductase Zm00001d011917 | methyl esterase 10 Zm00001d022006 | Lipase-like protein
superfamily protein
Zm00001d008584 | hypothetical protein Zm00001d011918 | tcpl - thiamine diphosphate carrier proteinl Zm00001d008557 | phosphatidylserine synthase
Zm00001doogsgs | 9yeerophosphoryl diester Zm00001d011919 | Src2-like protein Zm00001d008558 | hypothetical protein
phosphodiesterase, periplasmic
Zmo0oo1doogsse | 91ycerophosphoryl diester Zm00001d011920 | atg18a - autophagy18a Zm00001d008559 | crs2 - chloroplast RNA splicing2
phosphodiesterase, periplasmic
Class | glutamine amidotransferase-like L .
Zm00001d008587 superfamily protein Zm00001d011921 | RALFL33 Zm00001d008562 | Zinc finger protein 6
Zm00001d008588 | o-succinylbenzoate synthase Zm00001d011922 | Protein RALF-like 33 Zm00001d008563 | hypothetical protein
Zm00001d008589 | Thioredoxin superfamily protein Zm00001d011923 | BTB/POZ domain-containing protein Zm00001d008564 | Surfeit locus protein 5
Zm00001d008590 | Reticulon-like protein B9, partial Zm00001d011924 | Protein LURP-one-related 2 Zm00001d008565 | hypothetical protein
Zm00001d008591 | Octicosapeptide/Phox/Bem1p family protein | Zm00001d011925 | Protein LURP-one-related 2 Zm00001d008566 | uncharacterized
Zm00001d008592 | diacylglycerol pyrophosphate phosphatase Zm00001d011926 | Protein LURP-one-related 2 Zm00001d008567 | glctl - glucose translocatorl
Zm00001d008594 | 60S ribosomal protein L26-1 Zmoooo1do11927 | L-acylalycerophosphocholine O- Zm00001doogseg | COe-2/I-branching beta-16-N-

acyltransferase

acetylglucosaminyltransferase family protein
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Zm00001d008595 | Pirin-like protein 2 Zm00001d011928 | ARM repeat superfamily protein Zm00001d008569 | Delta(7)-sterol-C5(6)-desaturase 1
Zm00001d008596 | Vacuolar sorting protein 4b Zm00001do11929 | Heparan-alpha-glucosaminide N- Zm00001d008570 | Protein SAR DEFICIENT 1
acetyltransferase
Zm00001d008597 | Protein DAMAGED DNA-BINDING 2 Zm00001d011930 | Tropinone reductase 2 Zm00001d008571 | hypothetical protein
Zm00001d008598 | ATP binding protein Zm00001d011931 | hypothetical protein Zm00001d008572 | hypothetical protein
Zm00001d008599 | proline-rich family protein Zm00001d011932 | linoleate 12-epoxygenase Zm00001d008573 | Calmodulin protein 2, touch-induced
Zm00001d008600 | sulfoquinovosyldiacylglycerol synthase Zm00001d011933 | hypothetical protein Zm00001d008574 | hypothetical protein
Zm00001d008601 Tsybrls - MYB-related-transcription factor 506014011938 | hypothetical protein Zm00001d008575 | hypothetical protein
Zm00001d008602 | TYPr2t - MYB-related-transcription factor 700014011939 | uncharacterized Zm00001d008576 | uncharacterized
Zm00001d008604 | Protein NRT1/ PTR FAMILY 8.1 Zm00001d011940 | hypothetical protein Zm00001d008577 | Class | heat shock protein 1
Zm00001d008605 | hypothetical protein Zm00001d011941 | aminopeptidase Zm00001d008578 | wrky49 - WRKY -transcription factor 49
Zm00001d008606 | hypothetical protein Zm00001d011942 | Retrovirus-related Pol polyprotein LINE-1 Zm00001d012559 | Stomatal closure-related actin-binding protein 1
Zm00001d011877 | Protein OSB2 chloroplastic Zm00001d011943 | serine palmitoyltransferase Zm00001d012560 | cyclin4
Zm00001d011878 | trll - tassels replace upper ears-likel Zm00001d011944 | RING finger protein Zm00001d012561 | Cystatin2
Zm00001d011879 | hypothetical protein Zm00001d011945 | Prefoldin chaperone subunit family protein Zm00001d012562 | putative sugar phosphate/phosphate translocator
Zmo00o1do11880 | SECL4 cytosolic factor family protein / Zm00001d011947 | 40S ribosomal protein S6-1 Zm00001d012563 | hypothetical protein
phosphoglyceride transfer family protein
Zm00001d011881 | gras2 - GRAS-transcription factor 2 Zm00001d011948 | hypothetical protein Zm00001d012564 | putative E3 ubiquitin-protein ligase RHC1A
Zm00001do11882 | €081 - embryo-sac basal-endosperm layer | 1400014011950 | hypothetical protein Zm00001d012566 | hypothetical protein
embryo-surrounding-region
Putative RING zinc finger domain eukaryotic initiation factor 3 gamma subunit ) .
Zm00001d011883 superfamily protein Zm00001d011952 family protein Zm00001d012567 | glpdh2 - glycerol-3-phosphate dehydrogenase2
Zm00001d011885 ]f;mybg:gt'ga (RRM/RBD/RNP motifs) Zm00001d011953 | arftf25 - ARF-transcription factor 25 Zm00001d012568 | Putative O-Glycosyl hydrolase superfamily protein
Zm00001d011886 g:g?;:xe O-Glycosy! hydrolase superfamily Zm00001d011954 | hypothetical protein Zm00001d012569 | hypothetical protein
Zm00001d011887 | high chlorophyll fluorescence 153 Zm00001d011955 Heavy me_:tal trans_port/detoxmcatlon Zm00001d012570 | hypothetical protein
superfamily protein
Zm00001d011888 | hypothetical protein Zm00001d011956 | sdg118 - set domain genell8 Zm00001d012571 | aleurone9
Zm00001d011889 | hex - hexokinase9 Zm00001d012535 Putative blfupctlona}l inhibitor/LTP/seed Zm00001d012572 Blfunctlopal |nh|b|tor/llp|d-tra_1nsfer protein/seed storage
storage protein family 2S albumin superfamily protein
Zm00001d011890 | cko3 - cytokinin oxidase 3 Zm00001d012536 | Vacuolar protein sorting-associated protein 36 | Zm00001d012573 | putative inactive purple acid phosphatase 1
Zm00001d011891 | S-formylglutathione hydrolase Zm00001d012538 'g‘rlg’ti?nlszlc ACID-INSENSITIVE 5-like Zm00001d012574 | putative inactive purple acid phosphatase 1
Zm00001d011892 | E3 ubiquitin-protein ligase COP1 Zmo0001do12539 | Proein RETICULATA-RELATED 3 Zm00001d012575 | Protein MICRORCHIDIA 6

chloroplastic
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Zm00001d011895 . Zm00001d012542 - Zm00001d012577 | hypothetical protein

protein protein
Zm00001d011896 Eﬁiﬁ'ﬁg&gﬁ;ﬁ)‘:}m”g ATPase 2 plasma Zm00001d012543 | hypothetical protein Zm00001d012578 | DNA glycosylase superfamily protein
Zm00001d011897 | hypothetical protein Zm00001d012544 | myh74 - MY B-transcription factor 74 Zm00001d012580 | hypothetical protein
Zm00001d011898 ?::Tfl If;/”gr%rtéﬁ”c“'type RING finger) Zm00001d012545 | Serine-type endopeptidase inhibitor Zm00001d012584 | ereb29 - AP2-EREBP-transcription factor 29
Zm00001d011899 | hypothetical protein Zm00001d012546 | Proteasome subunit alpha type-3 Zm00001d012586 | hypothetical protein
Zm00001d011900 | RNA-binding protein BRN1 Zmo0001do1254g | Ribonuclease 1l domain-containing protein | 7400014012587 | hypothetical protein

RNC1 chloroplastic

Zm00001d011901 Tetratnco_peptlde _repeat (TPR)-like Zm00001d012549 putatl_ve U3 small nucleolar RNA-associated Zm00001d012588 | hypothetical protein

superfamily protein protein 11
Zm00001d011902 | hypothetical protein Zm00001d012550 | Leucine-rich repeat (LRR) family protein Zm00001d012590 | hypothetical protein
Zm00001d011903 | Eukaryotic aspartyl protease family protein | Zm00001d012551 | vg45 - VQ motif-transcription factor45 Zm00001d012591 | putative nucleoredoxin 1
Zm00001d011904 | Vesicle-associated protein 2-2 Zm00001d012552 fP:éa:tI;/Sr%fiLci|num-dependent protein kinase Zm00001d012593 | myosin heavy chain-related
Zm00001d011906 | hypothetical protein Zm00001d012553 | obf4 - octopine synthase binding factor4 Zm00001d012594 | hypothetical protein
Zm00001d011907 | Calmodulin-binding transcription activator 2 | Zm00001d012556 | Protein MIZU-KUSSEI 1 Zm00001d012595 | Pectin lyase-like superfamily protein
Zm00001d011908 | Protein kinase superfamily protein Zmo0001d012557 | DNA g'geACted RNA polymerases lland IV | 7 1600014012596 | hypothetical protein
Zm00001d011909 | hypothetical protein Zm00001d017242 :?li?ggtgik;onucleoprotem complex subunit 3- Zm00001d012597 | hypothetical protein

Putative transmembrane protein kinase SNF2 domain-containing protein / helicase domain-
Zm00001d011912 fami - P Zm00001d017243 | myb86 - MY B-transcription factor 86 Zm00001d022046 | containing protein / HNH endonuclease domain-

amily protein o .

containing protein

Zm00001d012598 | 40S ribosomal protein S25-2 Zm00001d017245 | hypothetical protein Zm00001d022048 | Cobalamin biosynthesis CobW-like protein
Zm00001d012599 NADH:u_blqumone oxidoreductase (H+- Zm00001d017246 Lung seven transmembrane receptor family Zm00001d022049 Pe_ntatrlcop(_eptlde repeat-containing protein

transporting) protein mitochondrial
Zm00001d012600 | Protein kinase superfamily protein Zm00001d017247 | Protein binding protein Zm00001d022050 | RNA-binding (RRM/RBD/RNP motifs) family protein
Zm00001d012601 Er';'gr?'”d'”g KH domain-containing Zm00001d017248 | RmIC-like cupins superfamily protein Zm00001d022051 | Peptidase M1 family protein
Zm00001d012602 | early nodulin-like protein 9 Zm00001d017249 | amt2 - ammonium transporter2 Zm00001d022052 | Putative pentatricopeptide repeat-containing protein
Zm00001d012603 | Methylesterase 3 Zm00001d017250 | Pentatricopeptide repeat-containing protein Zm00001d022053 | hydroxyproline-rich glycoprotein family protein
Zm00001d012604 | hypothetical protein Zm00001d017251 | fatty aldehyde decarbonylase Zm00001d022054 | hypothetical protein
Zm00001d012605 | MRP interactingl Zm00001d017252 | E3 ubiquitin-protein ligase PRT1 Zm00001d022055 | hydroxyproline-rich glycoprotein family protein
Zm00001d012606 Eﬁ?;acﬁt')%prfeﬂ“de repeat-containing protein | ;1000014017253 | Retrovirus-related Pol polyprotein LINE-1 | Zm00001d022056 | Transducin/WD40 repeat-like superfamily protein
Zm00001d012607 | NAD(P)H dehydrogenase (quinone) FQR1 Zm00001d017254 | SMR domain-containing protein Zm00001d022057 | hydroxyproline-rich glycoprotein family protein
Zm00001d012608 | hypothetical protein Zm00001d017256 | embryo sac development arrest 6 Zm00001d022059 | PLASMODESMATA CALLOSE-BINDING PROTEIN

2
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Zm00001d012609 | Serine/threonine-protein kinase Zm00001d017257 | E2F transcription factor-like E2FE Zm00001d022060 | anthocyanidin reductase
Zm00001d012610 | USP family protein Zm00001d017258 | scoall - succinyl-CoA ligasel Zm00001d022062 | hypothetical protein
Zm00001d012611 Er';‘t”:i;e{’a" metallo-beta-lactamase family | 5600014017261 | Casein kinase 1-like protein 6 Zm00001d022063 | hypothetical protein
Zm00001d012612 | Pentatricopeptide repeat-containing protein | Zm00001d035029 | Protein transporter Zm00001d022064 | uncharacterized
Zm00001d012613 | endochitinase Zm00001d035030 | PI(3,5)P25'phosphatase Zm00001d022065 | orrm4 - organelle RRM protein4
Zm00001d012614 | Cyclic nucleotide-gated ion channel 4 Zm00001d035031 | loricrin-related Zm00001d022066 | LRR receptor-like serine/threonine-protein kinase RPK2
Zmo0001do12615 | EXternal alterative NAD(P)H-ubiquinone | 75007 4035032 | succinate semialdehyde reductase Zm00001d022067 | 91Yeerophosphoryl diester phosphodiesterase,

oxidoreductase B4 mitochondrial periplasmic
Zm00001d012617 | uncharacterized Zm00001dogs033 | Putative ubiquitin carboxyl-terminal Zm00001d022069 | ncp2 - nine complex protein2

hydrolase superfamily protein
. . . Nuclear transport factor 2 (NTF2) family protein with
Zm00001d012618 | VVPS28-like protein Zm00001d035034 | adenylate kinase Zm00001d022071 | oy A binding (RRM-RBD-RNP motifs) domain
Zm00001d012619 | ultl - ultrapetala orthologl Zm00001do3so3s | Putative CRINKLY4-like receptor protein | 71,0001 4022072 | Protein LONGIFOLIA 2
kinase family protein

Zm00001d012620 'prrrspesi(ri]ucmNVDm repeat-like superfamily Zm00001d035036 | putative protein phosphatase 2C 12 Zm00001d022073 | Putative methylesterase 11 chloroplastic
Zm00001d012621 | hypothetical protein Zm00001d035037 | manno(fructo)kinase Zm00001d022074 | hypothetical protein

SNF2 domain-containing protein / helicase oL . AN
Zm00001d012624 | domain-containing protein / zinc finger Zm00001d035039 | <O |2/|' bra”Ch.'”gl beta flG N il | Zm00001d022075 | cyp17 - cytochrome P-450 17

protein-related acetylglucosaminyltransferase family protein
Zm00001d012625 | L-1yPe lectin-domain containing receptor | 1,309 qog5040 | Putative ARM repeat-containing protein Zm00001d022076 | hypothetical protein

kinase 1X.1 containing family protein isoform 1
Zm00001d012626 | hypothetical protein Zm00001d035041 | Phospholipase SGR2 Zm00001d022077 | 6-phosphogluconolactonase
Zm00001d012627 | uncharacterized Zm00001d035042 gt')”c finger CCCH domain-containing protein | 7 ,0014022078 | Eukaryotic aspartyl protease family protein
Zm00001d012628 Lr;srlé!:?s—g;%rladmg enzyme-like 1 Zm00001d035044 | KH domain-containing protein Zm00001d022079 | nbcs21 - nucleobase:cation symporter21
Zm00001d012629 | hypothetical protein Zm00001d035045 | pheophorbide a oxygenase Zm00001d022081 | Protein COBRA
Zm00001d012630 | hypothetical protein Zm00001d035046 | Non-lysosomal glucosylceramidase Zm00001d022082 | COBRA-like protein 4
Zm00001d012632 | Adhesive/proline-rich protein Zm00001d035047 | RNA-binding KH domain-containing protein | Zm00001d022083 mggﬁn"?ﬁ; 'f;'mp"” inner membrane translocase
Zm00001d012633 | Eukaryotic aspartyl protease family protein | Zm00001d035048 | Pentatricopeptide repeat-containing protein Zm00001d022084 | B12D protein
Zm00001d012634 Vp§51/ Vps67 family (cor_nponents of Zm00001d035049 | hypothetical protein Zm00001d022085 | UDP-arabinopyranose mutase 3

vesicular transport) protein
Zm00001d012635 | hypothetical protein Zm00001d035050 | hypothetical protein Zm00001d022086 | uncharacterized
Zm00001d012636 ?aur:]e}tll)y;rgg i|;26-doma|n protein inase Zm00001d035051 | Ribosome-recycling factor chloroplastic Zm00001d022088 | mads67 - MADS-transcription factor 67
Zm00001d012637 | hypothetical protein Zm00001d035052 | hypothetical protein Zm00001d022089 | EGG APPARATUS-1 protein
Zm00001d012640 | Jacalin-related lectin 3 Zm00001d035053 | mads45 - MADS-transcription factor 45 Zm00001d022090 | EGG APPARATUS-1 protein
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Zm00001d012641 | cko4b - cytokinin oxidase4b Zm00001d035054 | succinate:quinone oxidoreductase Zm00001d022091 | DEAD-box ATP-dependent RNA helicase 30
Zm00001d012642 | bhlh79 - bHLH-transcription factor 79 Zm00001d035055 | Peroxidase R15 Zm00001d022092 | quercetin 3-sulfotransferase

Zm00001d012643 iin‘:]‘;%rsj‘izgjﬂggnlha”d”g alpha- Zm00001d035056 | TGL1 Zm00001d022094 Sggz?f‘;%ﬁf;ig?’gtterﬁ]”“erase ribonuclease H-like
Zm00001d012644 | F-box protein Zm00001d035057 :E;:{f;gl?:;:;goumaroy"COA N- Zm00001d002100 | OSINBa0033G05.6-like protein

Zm00001d012645 ﬁﬁocr;g;‘;‘j{i’g”er | family member 10 Zm00001d035058 | hypothetical protein Zm00001d002104 | glutamyl-tRNA(GIn) amidotransferase
Zm00001d012646 | thylakoid lumenal P17.1 protein Zm00001d035059 | hypothetical protein Zm00001d002105 | ATP synthase

Zm00001d017222 B'L‘lﬁgr::fcltled RNA polymerases Il IV.and {5 500014035060 | hypothetical protein Zm00001d002106 | Protein kinase family protein

Zm00001d017225 | hypothetical protein Zm00001d035061 | hypothetical protein Zm00001d002107 | hypothetical protein

Zm00001d017226 | Protein kinase superfamily protein Zm00001d035062 | hypothetical protein Zm00001d002108 | Golgin candidate 6

Zm00001d017228 | Tic22-like family protein Zm00001d035063 | TGL1 Zm00001d002109 | hypothetical protein

Zm00001d017233 | putative cysteine protease RD19C, partial Zm00001d035064 Zg;:{?;gisr;s;:;goumaroyl-CoA N- Zm00001d002110 | Transcription initiation factor TFIID subunit 7
Zm00001d017234 \?’:ﬁn?r:ﬁfdpim polymerases Il IV-and | 7 11100014035065 | EMBRYO DEFECTIVE 140 Zm00001d002112 | Retrovirus-related Pol polyprotein LINE-1
Zm00001d017236 3'\5'&3"1:?01?‘1 RNA polymerases I1IV.and | 7000014035066 | E3 ubiquitin-protein ligase CHIP Zm00001d002113 | uncharacterized

Zm00001d017237 \D/I\slfggl:rlfcltfd RNA polymerases Il IV and ZmM00001d035067 i—:tc'iglr;;)r?:lls-;-rr:;tzLopnelpf(;ﬁielr})legg;atr;n Zm00001d002115 ?/Iécrotubule-assomated protein RP/EB family member
Zm00001d017238 \D/'\slfggr::fcltfd RNA polymerases Il IV and Zm00001d035068 | putative inactive purple acid phosphatase 1 Zm00001d002116 | hypothetical protein

Zm00001d017239 | RAN GTPase-activating protein 2 Zm00001d035069 | Zm00001d035069_T001.1 Zm00001d002117 | hypothetical protein

Zm00001d017240 | thioredoxin reductase Zm00001d053732 ;/ra:;g?r]lar import/degradation Vid27-related Zm00001d002119 | ABC transporter B family member 19
Zm00001d017241 | toc2 - timing of cab expression2 Zm00001d053733 Efgfet:‘r:e O-Glycosyl hydrolase superfamily f 7 1,00014002120 | DEAD-box ATP-dependent RNA helicase 30, partial
Zm00001d002150 gxrli;;?;uclear linker histone polyprotein-like | 7,351 4053734 Z:’;Ztr'f‘;?nﬁ'y'\'perozté?s finger domain Zm00001d002122 | RNA-binding (RRM/RBD/RNP motifs) family protein
Zm00001d002154 E‘J;lollgg Z‘eimic recombination protein 11 { 0014053735 | Protein kinase superfamily protein Zm00001d002123 | Glutaredoxin family protein

Zm00001d002156 | sgh101 - silencing gene B101 Zm00001d053736 | Gamma-glutamyl peptidase 1 Zm00001d002124 | putative pectinesterase/pectinesterase inhibitor 61
Zm00001d002158 | Wound-responsive family protein Zm00001d053737 | Sucrose synthase 3 Zm00001d002125 | nrpd2/e2 - nuclear RNA polymerase D2/E2
Zm00001d002159 | Wound induced protein Zm00001d053738  Ubiquitin receptor RAD23b Zm00001d002126 loricrin-related

Zm00001d002160 | Wound-responsive family protein Zm00001d053739 | Heptahelical transmembrane protein 2 Zm00001d002128 | shikimate kinase

Zm00001d002161 | Wound-responsive family protein Zm00001d053741 | Putative autophagy domain family protein Zm00001d002129 | Protein kinase superfamily protein
Zm00001d002163 | diacylglycerol kinase Zm00001d053742 | hypothetical protein Zm00001d002130 | hypothetical protein
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Zm00001d002164 | hypothetical protein Zm00001d053743 | Nucleoid-associated protein chloroplastic Zm00001d002131 | uncharacterized
Zm00001d002166 SEu“k'J‘:rm"é'C translation initiation factor 3 Zm00001d053745 | putative N-acetyltransferase HLS1 Zm00001d002132 | hypothetical protein
Zm00001d002167 | Protein kinase superfamily protein Zm00001d053746 | putative WRKY transcription factor 40 Zm00001d002133 | hypothetical protein
Zm00001d002168 Sgcle_%tor"'ke serine/threonine-protein Kinase | 7116001 4053747 | ubiquitin fusion degradation 1 Zm00001d002134 | hypothetical protein
Zm00001d002169 Eu”kfjr:}f’é"’ translation initiation factor 3 Zm00001d053748 | hypothetical protein Zm00001d002135 | FGGY family of carbohydrate kinase
Zm00001doo2172 | &type lectin S-receptor-like Zm00001d053749 | knox7 - knotted related homeobox7 Zm00001d002136 | Protein MIZU-KUSSEI 1
serine/threonine-protein kinase B120
Zm00001d002182 | Crossover junction endonuclease EME1B Zm00001d053750 | hypothetical protein Zm00001d002137 | propepl - precursor elicitor peptidel
Zm00001d002183 | hypothetical protein Zm00001d053751 ?:sﬁgtt;‘r’]ecge(gs‘;\'ﬁtl‘;r of systemic acquired Zm00001d002138 | propep3 - precursor elicitor peptide3
zinc finger (ubiquitin-hydrolase) domain- R .
Zm00001d002184 containing protein Zm00001d053753 | cbp2 - calmodulin binding protein2 Zm00001d002139 | Transferase
Zm00001d002185 | glycerol kinase Zm00001d053754 | putative small nuclear ribonucleoprotein F Zm00001d002140 | ENTH/VHS family protein
Zm00001d002187 | EamA-like transporter family Zm00001d053755 | Fasciclin-like arabinogalactan protein 3 Zm00001d002141 | UBP1-associated protein 2A
Zm00001d002188 | vql3 - VQ motif-transcription factorl3 Zm00001d053756 | sbp2 - SBP-domain protein2 Zm00001d002143 | bzip27 - bZIP-transcription factor 27
Zm00001doo2189 | Tetratricopeptide repeat (TPR)-like Zm00001d053757 | D-glucose 6-phosphate 1-epimerase Zm00001d002144 | epf2 - epidermal patterning factor-like2
superfamily protein
Zm00001d002190 | Synaptotagmin-5 Zm00001d053759 | hypothetical protein Zm00001d002145 | Formation of crista junctions protein 1
Zm00001d002191 :utatlve chloride channel-like protein CLC- Zm00001d053760 | hypothetical protein Zm00001d002146 | BTB/POZ domain-containing protein
Zm00001d002193 | 36.4 kDa proline-rich protein Zm00001d053761 Efgﬁe‘:xekisr;?gBBE“G family receptor Zm00001d002147 | methionine y-lyase
Bifunctional inhibitor/lipid-transfer
Zm00001d002194 | protein/seed storage 2S albumin superfamily | Zm00001d053762 | hypothetical protein Zm00001d002148 | Syntaxin-51
protein
Zm00001d002195 ublqu_ltl_n—assouqted (UBA)/TS-N domain- Zm00001d053763 Core—2/|—branch_|ng beta-16-N- ) ) Zm00001d002149 UDP-D-galacturonate:1,4-a-poly-D-galacturonate 4-a-D-
containing protein acetylglucosaminyltransferase family protein galacturonosyltransferase
Zm00001d002196 Ste”l? glpha mopf (SAM) domain- Zm00001d053764 | hypothetical protein Zm00001d037053 | late embryogenesis abundant protein
containing protein
Zm00001d002197 | hypothetical protein Zm00001d053765 | vpp3 - vacuolar proton pump3 Zm00001d037054 | wrkyl13 - WRKY-transcription factor 13
Zm00001d002198 ﬁ’;‘;ﬁﬁ&%"rfg'de repeat-containing protein | ;1000014053766 | Leucine zipper protein-like Zm00001d037055 | RNA-binding KH domain-containing protein
Zm00001d002199 | Cyclic nucleotide-gated ion channel 9 Zm00001d053767 | Vacuolar-sorting receptor 1 Zm00001d037056 | phosphatidylinositol 4-kinase
Zm00001d002201 | hypothetical protein Zm00001d053769 ?:,fﬁt,;'gr'gfe ci:1ne—r|ch repeat protein kinase Zm00001d037057 | Transmembrane amino acid transporter family protein
Zm00001d002202 | uncharacterized Zm00001d053770 | Protein kinase superfamily protein Zm00001d037058 | CAK1AT
Zm00001d002203 | 3:0X0acyl-[acyl-carrier-protein] synthase Il | 55409 4053772 Serine/threonine-protein kinase HT1 Zm00001d037059 | Alpha-glucan water dikinase 1 chloroplastic

chloroplastic
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Zm00001d053046 | hypothetical protein Zm00001d053776 | aldh15 - aldehyde dehydrogenasel5 Zm00001d037060 | DNAJ heat shock N-terminal domain-containing protein
Zm00001d053048 f:g:;‘t‘g ‘i'l?li‘gt;)‘;gtﬁ‘r’ﬁ'(rl‘ﬁa;':h repeat Zm00001d053778 | Cell division control protein 50 Zm00001d037061 | baicalein peroxidase

Zm00001d053049 Qgssrféﬁtogféi‘é;;;fgsmembra”e Zm00001d053779 iﬂgfgr?“‘:;ﬁ'o"tge?r?ase"ike hydrolase (HAD) | 71,00001d037065 | hypothetical protein

Zm00001d053050 | hypothetical protein Zm00001d053781 | vg25 - VQ motif-transcription factor25 Zm00001d037066 fp;r;&ﬁ;/gr%rtzlulr?HCh extensin-like receptor protein kinase
Zm00001d053053 Eéi’;itzeisr:“a” nuclear ribonucleoprotein 59 | ;1540014053782 | p-ring hydroxylase Zm00001d037067 | Ribosomal protein L18ae family

Zm00001d053054 | -ursawrated, even numbered fatty acid B+ 7100001053783 | Copper-transporting ATPase RAN1 Zm00001d037068 | hAT transposon superfamily protein

Zm00001d053055 | Dirigent protein 23 Zm00001d053784 | Gamma-thionins family protein Zm00001d037069 ;ﬁ?;acﬂgcnzprffl"de repeat-containing protein
Zm00001d053057 | uncharacterized Zm00001d053785 | Defensin-like protein 6 Zm00001d037070 | ceramidase

Zm00001d053059 Erggi?]/ DEAH box RNA helicase family | 7 1500014053786 | cytoplasmic membrane protein Zm00001d037071 | hypothetical protein

Zm00001d053060 | myb67 - MY B-transcription factor 67 Zm00001d053788 | hypothetical protein Zm00001d037072 | hypothetical protein

Zm00001d053061 | hAT transposon superfamily protein Zm00001d053790 | hypothetical protein Zm00001d037073 | hct3 - hydroxycinnamoyltransferase3
Zm00001d053062 gﬁogg'r‘]’:r’ﬂ 'S'S;fratr’::f‘i'rggep]f;‘m"y orofein | ZM00001053781 E’lﬁgéﬁ)s:jdr?:lyde dehydrogenase 2 Zm00001d037074 | PHD finger family protein

Zm00001d053063 | hypothetical protein Zm00001d053792 | hypothetical protein Zm00001d037075 | Major facilitator superfamily protein
Zm00001d053064 | hypothetical protein Zm00001d053797 | hypothetical protein Zm00001d037076 | NAD(P)-binding Rossmann-fold superfamily protein
Zm00001d053065 | mlo4 - barley mlo defense gene homolog4 Zm00001d053798 | glyceraldehyde 3-phosphate dehydrogenase Zm00001d037077 | Major facilitator superfamily protein
Zm00001d053066 | NifU-like protein 2 chloroplastic Zm00001d053799 gf(?tse?r:yg)?;ﬁg:: dSLT domain containing Zm00001d037079 | glutathione peroxidase

Zm00001d053067 | very-long-chain 3-oxoacyl-CoA reductase Zm00001d053800 | aminomethyltransferase Zm00001d037080 f;r;aﬁ;l;rlgfe ?;ne-rich repeat receptor-like protein kinase
Zm00001d053723 | hypothetical protein Zm00001d053801 | Phosphatase IMPL1 chloroplastic Zm00001d037081 | DUF1336 domain containing protein expressed
Zm00001d053724 | hypothetical protein Zm00001d037052 | Ubiquitin-conjugating enzyme E2 11 Zm00001d037082 | zim25 - ZIM-transcription factor 25

Zm00001d053725 | Protein kinase superfamily protein Zm00001d044981 | hypothetical protein Zm00001d037083 | hypothetical protein

Zm00001d053726 | Myosin heavy chain-related protein Zm00001d044982 | Kinesin-like protein KIN-7K chloroplastic Zm00001d037084 | AUGMIN subunit 3

Zm00001d053727 ﬁ\‘g&%’;gﬁgﬁ;ﬁf:%?ggdl"ac“"'ar Zm00001d044983 | 60S ribosomal protein L29-1 Zm00001d037085 | hypothetical protein

Zm00001d053728 | Nucleolin Zm00001d044984 | Cyclin-D2-1 Zm00001d037086 | phd16 - PHD-transcription factor 16

Zm00001d053729 | Protein GLUTAMINE DUMPER 5 Zm00001d044985  pantothenate kinase Zm00001d037087  UDP-glucuronate 4-epimerase

Zm00001d053731 g;ﬁ:ﬁ;’;_ga“po” protein Sec61 subunit Zm00001d044986 | hypothetical protein Zm00001d037088 | uncharacterized

Zm00001d037120 msl6 - mechanosensitive channel of small Zm00001d044987 Putative DUF231 domain containing family Zm00001d037089 | brassinolide C-26 hydroxylase

conductance-like6

protein
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Zm00001d037236 | Protein BOBBER 1 Zm00001d044988  hypothetical protein Zm00001d037091  brassinolide C-26 hydroxylase

Zm00001d037237 | NEP1-interacting protein-like 2 Zm00001d044990 | hypothetical protein Zm00001d037092 | tps26 - terpene synthase26

Zm00001d037239 | glycine-rich protein Zm00001d044991 | RNA polymerase Il transcription mediators Zm00001d037093 | hypothetical protein

Zm00001d037240 feh d""Jé&;fe'ztathiO”e dehydroascorbate Zm00001d044992 | hypothetical protein Zm00001d037094 | Protodermal factor 1

Zm00001d037241 MT;?L%TLQE;nr;iir;ggﬁg:gﬁ;? 1D Zm00001d044993 | hypothetical protein Zm00001d037095 | Putative RING zinc finger domain superfamily protein
Zm00001d037243 | hypothetical protein Zm00001d044994 grr(ft”:i';‘embra”e amino acid transporter family | 714,01 4037096 | Ubiquitin-conjugating enzyme E2 34
Zm00001d037244 | RING-H2 finger protein ATL46 Zm00001d044995 | root-specific kinase 1 Zm00001d037097 | hypothetical protein

Zm00001d037245 Es’;g‘]“;‘?ﬂﬁg\ﬁoﬁm finger domain Zm00001d044996 | hypothetical protein Zm00001d037098 rs‘gtff;‘rf 1H"H DNA-binding domain superfamily protein
Zm00001d037246 | Defective in cullin neddylation protein Zm00001d044998 | hypothetical protein Zm00001d037099 | PI(3,5)P25'phosphatase

Zm00001d037247 | Protease Do-like 9 Zm00001d044999 | hypothetical protein Zm00001d037100 | ARM repeat superfamily protein

Zm00001d037248 E:ﬁ;’::xe DUF231 domain containing family Zm00001d045000 | 40S ribosomal protein S17-4 Zm00001d037103 | Peroxiredoxin Q chloroplastic

Zm00001d037249 E;g?;:xe DUF231 domain containing family Zm00001d045001 | ribosomal protein L29 family protein Zm00001d037104 | biotin synthase

Zm00001d037250 E;gf;:‘f DUF231 domain containing family | 5 .63001 4045002 | Nucleolar protein 10 Zm00001d037105 | Nucleolar GTP-binding protein 1

Zm00001d037251 | hypothetical protein Zm00001d045003 g:\gtﬁi'ﬁ/ FHA domain-containing family Zm00001d037106 | hypothetical protein

Zm00001d037252 | limtf12 - LIM-transcription factor 12 Zm00001d045004 | ATP synthase Zm00001d037107 | hypothetical protein

Zm00001d037254 E:g?;:\r:e pentatricopeptide repeat family Zm00001d045006 | hypothetical protein Zm00001d037108 | hypothetical protein

Zm00001d037255 | hypothetical protein Zm00001d045007 | hypothetical protein Zm00001d037109 | Smr domain containing protein

Zm00001d037257 | Chaperone protein dnaJ 16 Zm00001d045008 | hypothetical protein Zm00001d037110 | G-protein coupled receptor 1

Zm00001d037258 | ROSL1 protein Zm00001d045009 | hypothetical protein Zm00001d037111 | 40S ribosomal protein S17-1

Zm00001d037260 | Pentatricopeptide repeat-containing protein | Zm00001d045012 | late embryogenesis abundant protein Zm00001d037112 | root-specific kinase 1

Zm00001d037261 E?’g:g%xami”e 5-phosphate oxidase family | 73001 4045013 ?;’ntﬁtl';’;r'gt“ecl:]”“wh repeat proteinkinase | ;1000014037113 | hypothetical protein

Zm00001d037263 | TMV response protein Zm00001d045014 | crs4a - chloroplast RNA splicing4a Zm00001d037114 EEECr:eTc;ptor-like serine/threonine-protein kinase
Zm00001d037264 fn,-:%eyr;tor%ls-#a }r:seetZLOprzrr}zﬁie@e;?ﬂn Zm00001d003733 | hypothetical protein Zm00001d037115 | 1,2-diacyl-sn-glycerol cholinephosphotransferase
Zm00001d037265 | O-fucosyltransferase family protein Zm00001d003735 Sr:fgf‘c’)gf;gtémgé;%a:gnal Zm00001d037117 | Growth-regulating factor 6

Zm00001d037266 | hypothetical protein Zm00001d003736 | Mannosyl-oligosaceharide 12-2lpha- Zm00001d037118 | Anthocyanin biosynthesis regulatory protein PIL_B73
Zm00001d037267 Alpha-1. RNA-binding motif/Ribosomal Zm00001d003739  hypothetical protein Zm00001d037119  Rop guanine nucleotide exchange factor 7

protein S4 family protein




Annexes

Zm00001d037268 | F12M16.11 Zm00001d003740 | hypothetical protein Zm00001d003767 | photosystem |
Zm00001d037269 | uncharacterized Zm00001d003741 | hypothetical protein Zm00001d003768 | hypothetical protein
Zm00001d037270 | hypothetical protein Zm00001d003742 fr;‘;tséﬂcper:os'ohatase type 2A regulator/ signal | 711000014003769 | putative F-box protein
Zm00001d037271 | ARM repeat superfamily protein Zm00001d003743 | VQ motif family protein Zm00001d003770 | hypothetical protein
Zm00001d037272 | Alpha-mannosidase 2 Zm00001d003744 | acyl coA oxidase Zm00001d003772 | Serine/arginine-rich splicing factor SR45a
Zm00001d037273 | Peptide methionine sulfoxide reductase msrB | Zm00001d003745 | E3 ubiquitin-protein ligase PUB23 Zm00001d003773 | OTU-like cysteine protease family protein
Zm00001d037274 | e2f12 - E2F-DP-transcription factor 212 Zm00001d003746 | hypothetical protein Zm00001d003774 | Metallo-hydrolase/oxidoreductase superfamily protein
Zm00001d037275 | B12D protein Zm00001d003747 | hypothetical protein Zm00001d003775 | ©J000126_13.10 protei
Zm00001d037277 | Elongin C Zm00001d003749 | Aluminum-activated malate transporter 8 Zm00001d003776 | Beta-fructofuranosidase, insoluble isoenzyme 2
Zm00001d037278 gLpor;gipof:?;i:sffr:gso;e-&phosphate - Zm00001d003750 | digalactosyldiacylglycerol synthase Zm00001d003777 | hypothetical protein
Zm00001d037279 | Dynamin-2A Zm00001d003751 | NDR1/HIN1-like 1 Zm00001d003778 | ABC transporter B family member 29 chloroplastic
Zm00001d037280 | hypothetical protein Zm00001d003753 | hypothetical protein Zm00001d003779 | Glutaredoxin family protein
Zm00001d037281 | hypothetical protein Zm00001d003754 | Protein SMAX1-LIKE 3 Zm00001d003780 | hypothetical protein
Zm00001d037282 | aspartate kinase Zm00001d003755 | e2f17 - E2F-DP-transcription factor 217 Zm00001d003781 | Alpha carbonic anhydrase 1 chloroplastic
Zm00001d037284 | Pentatricopeptide repeat-containing protein | Zm00001d003756 | Transmembrane protein C200rf108 Zm00001d003782 | hypothetical protein

Bifunctional inhibitor/lipid-transfer
Zm00001d037285 | OSINBa0089K?21.9-like protein Zm00001d003757 prote!n/seed storage 2S albumin superfamily | Zm00001d003783 | hypothetical protein

protein
Zm00001d037286 E;(r)ttgln transport protein SEC31 homolog B, Zm00001d003758 | Serine/threonine-protein kinase SRK2A Zm00001d003784 | Glucan endo-13-beta-glucosidase 14
Zm00001d037287 | glutaminase Zm00001d003759 | hypothetical protein Zm00001d003785 | hypothetical protein
Zm00001d037288 | putative carboxylesterase 2 Zm00001d003760 | Ibpl - lipid binding proteinl Zm00001d003786 | Pentatricopeptide repeat-containing protein
Zm00001d037289 2;‘;11 r;e?‘lm’"ard rectifying potassium Zm00001d003761 | Copper transporter 1 Zm00001d003788 | uncharacterized
Zm00001d037290 grﬁt'zi(ﬁ)'bi”ding Rossmann-fold superfamily | 7300014003762 | ofp9 - OVATE-transcription factor 9 Zm00001d003789 | Ras-related protein RABDL1
Zm00001d044975 | Anthocyanin regulatory C1 protein Zm00001d003763 | hypothetical protein Zm00001d003790 ﬁfo?eci:ndomain / Transcription elongation factor S-11
Zm00001d044976 gﬂ;&cgii:?{;ﬁgnsmve channel of small Zm00001d003765 ;F));g?et:\r:e pentatricopeptide repeat-containing Zm00001d003791 | Pentatricopeptide repeat-containing protein
Zm00001d044977 /Ljftzi”'domai” containing receptor kinase | 71,1001 4018404 | baicalin p-D-glucuronidase Zm00001d003792 | Protein trichome birefringence-like 34
Zm00001d044978 | 1 2minocyelopropane-1-carboxylate oxidase | 7000014018405 | > :t‘:]‘i,r;tc’%'sf';r':;”;top”;fznﬂflzegrd;gfn Zm00001d003793 | Nucleic acid-binding proteins superfamily
Zm00001d044979 Putative DUF1296 domain containing family Zm00001d018406 | monogalactosyldiacylglycerol synthase Zm00001d003794 | Pentatricopeptide repeat-containing protein

protein




putative serine/threonine-protein phosphatase 2A
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Zm00001d044980 | Putative zinc finger protein Zm00001d018407 | hypothetical protein Zm00001d003796 regulatory subunit B subunit TON2
Zm00001d013430 | 14-3-3-like protein GF14 omega Zm00001d018408 | Vesicle-associated membrane protein 711 Zm00001d003797 | Ferredoxin-3 chloroplastic
Zm00001d013431 | Ubiquitin-conjugating enzyme E2 variant 1A | Zm00001d018409 | galactolipid biosynthesis | Zm00001d003840 | hypothetical protein
Zm00001d013432 me?npy NZF zinc finger-like superfamily | 7 1106001 4018410 | 408 ribosomal protein S30 Zm00001d003841 | oryzalexin A/C synthase
. . S-adenosyl-L-methionine:Mg-protoporphyrin Mitochondrial import inner membrane translocase
Zm00001d013433 | hypothetical protein Zm00001d018411 IX methyltransferase Zm00001d003846 subunit Tim17/Tim22/Tim23 family protein
Zm00001d013434 ietgl"(el’}gﬁ?K”é“e'p“’te'” Kinase Zm00001d018412 | 50S ribosomal protein L9 chloroplastic Zm00001d003847 | Chaperone protein ClpD chloroplastic
Serine/threonine-protein kinase Molecular chaperone Hsp40/DnaJ family . .
Zm00001d013435 APK1/AtPKE Zm00001d018413 protein Zm00001d003848 | hypothetical protein
Zm00001d013439 FEE‘SXE serine/threonine protein kinase Zm00001d018414 | iaa24 - Aux/IAA-transcription factor 24 Zm00001d003849 | hypothetical protein
Zm00001d013440 | hypothetical protein Zm00001d018416 | bhlh168 - bHLH-transcription factor 168 Zm00001d003850 | putative BOI-related E3 ubiquitin-protein ligase 2
Zm00001d013441 | Coatomer subunit alpha-1 Zm00001d018417 | hypothetical protein Zm00001d003851 | putative alpha-amylase 2
Zm00001d013442 | phosphatidylinositol 4-kinase Zm00001d018418 ?:#?;egr%ig?ie Zinc-binding dehydrogenase Zm00001d003852 | Inhibitor of apoptosis-like protein
Zm00001d013444 | Protein CASP Zm00001d018419 | hypothetical protein Zm00001d003855 | hypothetical protein
Zm00001d013445 | hypothetical protein Zm00001d018420 | Protein kinase superfamily protein Zm00001d003856 | Spermidine hydroxycinnamoyl transferase
Zm00001d013446 | hypothetical protein Zm00001d018421 | gata24 - C2C2-GATA-transcription factor 24 | Zm00001d003857 | cIx1 - calnexin homologl
Zm00001d013447 | Pairing protein meul3-like Zm00001d018422 | glycosyltransferase family protein 2 Zm00001d013415 | Receptor-like kinase TMK2
Zm00001d013448 | Chemocyanin Zm00001do18423 | U99tL - UDP-glucose:glycoprotein Zm00001d013416 | phd11 - PHD-transcription factor 11
glucosyltransferasel
Zm00001d013449 | zinc finger (Ran-binding) family protein Zm00001d018428 fZa::ﬂﬁl;lrFl)?ge(i?HC4-type RING finger) Zm00001d013417 | Exportin-2
Zm00001d013450 | PYrophosphate--fructose 6-phosphate 1- Zm00001d018429 | PPEKL - phosphoenolpyruvate carboxylase | 71106001 4013418 | Mitogen-activated protein kinase kinase 9
phosphotransferase subunit alpha kinasel
Zm00001d013451 | gbptf5 - GeBP-transcription factor 5 Zm00001d018430 | hypothetical protein Zm00001d013419 | RNA-binding (RRM/RBD/RNP motifs) family protein
Zm00001d013452 | Myosin-binding protein 3 Zm00001d018431 | Wall-associated receptor Kinase-like 8 Zm00001do13420 | P-100p containing nucleoside triphosphate hydrolase
superfamily protein
Zm00001d013454 | hypothetical protein Zm00001d038602 | hypothetical protein Zm00001d013421 | Protein POLLEN DEFECTIVE IN GUIDANCE 1
Zm00001d013455 | Peptidyl-prolyl cis-trans isomerase Zm00001d038604 | Cytokinin-O-glucosyltransferase 3 Zm00001do13422 | S-adenosyl-L-methionine-dependent methyltransferase
superfamily protein
Zm00001d013456 | hypothetical protein Zm00001d038605 | Anthocyanidin 3-O-glucosyltransferase Zm00001d013423 | mkk10 - mitogen-activated protein kinase kinase10
Mediator of RNA polymerase |1 . . T . . .
Zm00001d013457 transcription subunit 36a, partial Zm00001d038606 | hypothetical protein Zm00001d013424 | NADH:ubiquinone oxidoreductase (H+-transporting)
Zm00001d013458 | Autophagy-related protein 3 Zm00001d038607 | Allyl alcohol dehydrogenase-like protein Zm00001d013425 | Tsr2248 protein
Zm00001d013459 | Phytanoyl-CoA dioxygenase Zm00001d038608 | gras62 - GRAS-transcription factor 62 Zm00001d013426 | Dynamin-related protein 1C
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Zm00001d013461 | phosphatidylcholine 2-acylhydrolase Zm00001d038609 | gras62 - GRAS-transcription factor 62 Zm00001d013427 | threonine deaminase
Zm00001d013463 | indole-3-acetamide amidase Zm00001doage1o | S-2denosyl-L-methionine-dependent Zm00001d013428 | phosphoglucomutase
methyltransferase superfamily protein
Zm00001d018364 | Snfl-related kinase interacting protein SKI1 | Zm00001d038612 | Transcription factor bHLH112 Zm00001d013429 | 14-3-3-like protein GF14 omega
Zm00001d018365 | AUGMIN subunit 8 Zm00001d038613 | NAD(P)H dehydrogenase (quinone) FQR1 Zm00001d038645 | GDSL esterase/lipase
Zm00001d018366 | embl17 - embryo defectivel? Zm00001d038614 | hypothetical protein Zm00001d038646 | Brix domain-containing protein 1
Zm00001d018367 | shikimate O-hydroxycinnamoyltransferase Zm00001d038616 | ER6 protein Zm00001d038647 | hypothetical protein
Zm00001d018368 | Autophagy-related protein 11 Zm00001d038618 | Cyclic nucleotide-gated ion channel 4 Zm00001d038648 | crt3 - Calreticulin3
Zm00001d018369 | Serine carboxypeptidase 24 Zm00001d038619 | hypothetical protein Zm00001d038649 | 14-3-3-like protein GF14 nu
Zm00001d018370 | Leucine aminopeptidase 2 chloroplastic Zm00001d038620 g[l)atZl - glycerol-3-phosphate acyltransferase Zm00001d038650 | xylem bark cysteine peptidase 3
Zm00001d018371 | Formin-like protein 18 Zm00001d038622 | nuclear assembly factor 1 Zm00001d038651 | Jacalin-related lectin 3
Zm00001d018372 RNA polymer_ase 11 C-terminal domain Zm00001d038623 Secre_tory carrier-associated membrane Zm00001d038652 | hypothetical protein
phosphatase-like 4 protein 3
Zm00001do18373 | RNA polymerase I C-terminal domain Zm00001d038624 | hypothetical protein Zm00001d038653 | trhi - thioredoxin h homologl
phosphatase-like 4
Zm00001d018374 | Transcription factor bHLH69 Zm00001d038625 | hydrogen sulfide:ferredoxin oxidoreductase Zm00001d038654 | hypothetical protein
Zm00001d018375 | DEAD-box ATP-dependent RNA helicase 1 | Zm00001d038626 | hypothetical protein Zm00001d038655 | uncharacterized
Zm00001d018376 | Protein EXECUTER 2 chloroplastic Zm00001d038628 | hypothetical protein Zmo0001dosges7 | P-1oop containing nucleoside triphosphate hydrolase
superfamily protein
Zm00001d018377 | diphosphomevalonate decarboxylase Zm00001d038631 | hypothetical protein Zm00001d038658 | NADH:ubiquinone oxidoreductase (H+-transporting)
Zm00001d018378 | PV CCR4-associated factor 1 homolog | 7150014038633 | hypothetical protein Zm00001d038660 | cppé - CPP-transcription factor 4
Zm00001d018380 | arr8 - ARR-B-transcription factor 8 Zm00001d038634 | OSINBa0063G07.3-like protein Zm00001d038661 | Signal recognition particle 54 kDa protein 3
Zm00001d018382 | vps2 - vacuolar protein sorting2 Zm00001d038637 | hypothetical protein Zm00001d038662 | 60S ribosomal protein L34-3
Zm00001d018384 | mcm5 - minichromosome maintenance5 Zm00001d038638 | hypothetical protein Zm00001d038664 | e2f14 - E2F-DP-transcription factor 214
Zm00001d018386 | got2 - glutamate-oxaloacetate transaminase | Zm00001d038640 | OSINBa0063G07.3-like protein Zm00001d038665 | tyrosine decarboxylase
Zm00001d018388 | Alginate regulatory protein AlgP Zm00001d038641  hypothetical protein Zm00001d038666  Anaphase-promoting complex subunit 4
Zm00001d018389 Transmembrane 9 superfamily protein Zm00001d038642 Protein SULFUR DEFICIENCY-INDUCED Zm00001d038667 Prote_m BREAST CANCER SUSCEPTIBILITY 1-like
member 2 1 protein
Zm00001d018391 | RING/U-box superfamily protein Zm00001d038643 | Actin cross-linking protein Zm00001doagees | S-2denosyl-L-methionine-dependent methyltransferase
superfamily protein
Zm00001d018392 | neurochondrin family protein Zm00001d038644 | Protein RNA-directed DNA methylation 3 Zm00001d038671 | Topoisomerase Il-associated protein PAT1
Zm00001d018393 | Protein binding protein Zm00001d011382 | glycosyl transferase family 1 protein Zm00001d011369 | Pectin lyase-like superfamily protein
Zm00001d018394 | dbptf2 - DBP-transcription factor 2 Zm00001d011383 | hypothetical protein Zm00001d011370 | Hydrolase, hydrolyzing O-glycosyl compound
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Zm00001d018395 | Ribosomal protein-like Zm00001d011384 | hypothetical protein Zm00001d011373 | Extra-large G-protein-lik

Zm00001d018396 | hypothetical protein Zm00001d011386 | uroporphyrinogen decarboxylase Zm00001d011376 | DDB1- and CUL4-associated factor homolog 1
Zm00001d018399 | hypothetical protein Zm00001d011387 | uroporphyrinogen decarboxylase Zm00001d011377 | aas13 - auxin amido synthetasel3
Zm00001d018400 | hypothetical protein Zm00001d011388 fr‘;tna;'z)’sastg?ar phosphate/phosphate Zm00001d011378 fp;r;ﬁ:;’gr'ggﬁl 1221-domain containing protein kinase
Zm00001d018401 | ptacl7 - plastid transcriptionally activel7 Zm00001d011390 | hypothetical protein Zm00001d011379 | glycosyl transferase family 1 protein
Zm00001d018402 | putative UDP-arabinopyranose mutase 5 Zm00001d011391 | ferrochelatase Zm00001d011380 | hypothetical protein

Zm00001d018403 | Proteasome maturation factor UMP1 Zm00001d011392 | cdpkl7 - calcium dependent protein kinasel7 | Zm00001d012153 | CMP-sialic acid transporter 3

Zm00001d012113 | solanesyl diphosphate synthase Zm00001d011393 | S-type anion channel SLAH3 Zm00001d012154 | hypothetical protein

Zm00001d012114 | hypothetical protein Zm00001d011394 | hypothetical protein Zm00001d012155 | ARM repeat superfamily protein
Zm00001d012115 E;‘;?et:;]’e[f:ft’g?ase C48 domain family Zm00001d011395  hypothetical protein Zm00001d012156  Sister chromatid cohesion 1 protein 4
Zm00001d012116 | hypothetical protein Zm00001d011397 | Ribosomal protein Zm00001d012158 | Formin-like protein 1

Zm00001d012117 | Phytochrome C Zm00001d011398 | hypothetical protein Zm00001d012159 | glu4 - beta-glucosidase4

Zm00001d012118 | GPI transamidase component PIG-S-related | Zm00001d011399 | putative desiccation-related protein LEA14 Zm00001d012160 | Ribosomal protein L13 family protein
Zm00001d012119 | jmj11 - JUMONJI-transcription factor 11 Zm00001d011401 | Protein SGT1 homolog A Zm00001d012161 | rpl5b - 60S ribosomal protein L5-1 homolog b
Zm00001d012121 gj;g&g%?;%trigfe ir:]epeat (TPR)-like Zm00001d011402 | hypothetical protein Zm00001d012162 | B3 domain-containing transcription repressor VAL2
Zm00001d012122 | Helicase Zm00001d011403 | wrky47 - WRKY-transcription factor 47 Zm00001d012163 | hypothetical protein

Zm00001d012124 | Retrotransposon-like protein Zm00001d011405 :;Tofeibr:”ding microtubule motor family Zm00001d012164 | hypothetical protein

Zm00001d012126 ;(r%tt/e?sb'GAp domain of gyp1p superfamily | 7100014011406 | hsftf25 - HSE-transcription factor 25 Zm00001d012165 | hypothetical protein

Zm00001d012127 | hypothetical protein Zm00001d011407 | hypothetical protein Zm00001d012166 | Faciata 1-like protein

Zm00001d012128 | arr7 - ARR-B-transcription factor 7 Zm00001d011410 | ofp34 - OVATE-transcription factor 34 Zm00001d012167 | SF16 protein

Zm00001d012129 | 3-hydroxyisobutyrate dehydrogenase Zm00001d011411 | Adaptin region family protein Zm00001d012168 | Membrane-associated protein VVIPP1 chloroplastic
Zm00001d012130 | KH domain-containing protein Zm00001d011412 Q"g&?_‘i”drm import receptor subunit Zm00001d012169 | RHOMBOID-like protein 13

Zm00001d012131 | hypothetical protein Zm00001d011413  wrky28 - WRKY-transcription factor 28 Zm00001d012170  Calreticulin-3

Zm00001d012132 | hypothetical protein Zm00001d011414 Eoﬁgfnr;sgtpsmg!‘n“'termi”a' domain- Zm00001d012171 | hypothetical protein

Zm00001d012137 | Protein kinase Zm00001d011417 ;%:3;2;3:32 2450 family 72 subfamily A Zm00001d012172 | alpha/beta-Hydrolases superfamily protein
Zm00001d012138 | Protein NRTL/ PTR FAMILY 8.1 Zm00001d011418 %ﬁ%;gmz PAS0 family 72 subfamily A Zm00001d039618 | alpha/beta-Hydrolases superfamily protein
Zm00001d012140 | putative carboxylesterase 11 Zm00001d011419 | cyp7 - cytochrome P450 7 Zm00001d039619 | 60S ribosomal protein L18A




ptacl0 - plastid transcriptionally active

Putative cytochrome P450 superfamily
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Zm00001d012141 Zm00001d011420 . Zm00001d039620 | D-Tyr-tRNA(Tyr) deacylase family protein
chromosome 10 homolog protein
Zm00001d012142 | AACid phosphatase/vanadium-dependent Zm00001d011421 | hypothetical protein Zm00001d039621 | hypothetical protein
haloperoxidase-related protein
Zm00001d012144 | 3-0X0-2-(2-[Z]-pentenyl)cyclopentane-1- | 5150001 4g17497 | Putative cytochrome P450 superfamily Zm00001d039622 | hypothetical protein
octanoate CoA ligase protein
Zm00001d012145 ?12\:(1 ;gﬂ%‘rﬁ;r"te'” recA homolog 3 Zm00001d011424 | SCP1-like small phosphatase 4b Zm00001d039623 | RING/U-box superfamily protein
Zm00001d012146 | U-box domain-containing protein 7 Zm00001d011425 | Serine carboxypeptidase-like 50 Zm00001d039624 | iaa8 - Aux/IAA-transcription factor 8
Zm00001d012147 | 1-lysophosphatidylcholine acylhydrolase | Zm00001d011426 | mpk8 - MAP kinases Zm00001do3ge2s | Serine/threonine protein phosphatase 2A 57 kDa
regulatory subunit B' iota isoform
Zm00001d012148 | hypothetical protein Zm00001d011427 | hypothetical protein Zm00001d039626 | Protein PGR
Zm00001d012152 | 1-lysophosphatidylcholine acylhydrolase | Zm00001d012087 | Sas10/Utp3/C1D family Zm00001d039628 sPlY[;:a(::?:rill I@“gf&g?;e (PLP)-dependent transferase
Zm00001d025723 | glucose-1-phosphate adenylyltransferase Zm00001d012088  hypothetical protein Zm00001d039629 Sggle(:?:rili I;;h;)rsgtz?;e (PLP)-dependent transferase
Zm00001d025724 Acid phos_phatase/vapadlum-dependent Zm00001d012089 | Protein kinase superfamily protein Zm00001d039630 | hypothetical protein
haloperoxidase protein
Zm00001d025725 | hypothetical protein Zm00001d012090 | hypothetical protein Zm00001d039631 | gl13 - glossy13
Zm00001do25726 | PUtative leucine-rich repeat transmembrane {5001 4012091 | hypothetical protein Zm00001d039632 | uncharacterized
protein kinase family protein
Zm00001d025727 | bhlh133 - bHLH-transcription factor 133 Zm00001d012092 | hdt104 - histone deacetylase 104 Zm00001d039633 | malate dehydrogenase
Zm00001d025733 | hypothetical protein Zm00001d012094 | Zinc finger protein AZF1 Zm00001d039634 | GA20 3B-dioxygenase
Zm00001d025734 | TGL1 Zm00001d012095 | Histone deacetylase HDT1, partial Zm00001d039635 | bzr6 - BZR-transcription factor 6
Zm00001d025735 | Serine/threonine-protein kinase OXI1 Zm00001d012096 Late embryo_gene_s is abundant (I.‘EA) . Zm00001d039636 | hypothetical protein
hydroxyproline-rich glycoprotein family
Zm00001d025737 g?gtpe%r? - phosphatidylethanolamine-binding Zm00001d012097 | Pentatricopeptide repeat-containing protein Zm00001d039637 | glk14 - G2-like-transcription factor 14
Zm00001d025738 | Sister chromatid cohesion 1 protein 2 Zm00001d012098 ?amyb;)?gg% (RRM/RBD/RNP motifs) Zm00001d039638 | hypothetical protein
Zm00001d025739 | hypothetical protein Zm00001d012099 Eg?e’i';"%gr(tfg'b'”d'”g oxidoreductase family | 7150014039639 | Phototropic-responsive NPH3 family protein
L L . . Double Clp-N motif-containing P-loop nucleoside
Zm00001d025740 | ATP/GTP binding protein-like Zm00001d012100 | hypothetical protein Zm00001d039640 triphosphate hydrolase superfamily protein
Zm00001d025741 Putative RING zine finger domain Zm00001d012101 | E3 ubiquitin-protein ligase RGLG1 Zm00001d039641 | hypothetical protein
superfamily protein
Zm00001d025743 | inosine triphosphate pyrophosphatase Zm00001d012102 | mgt8 - magnesium transporter8 Zm00001d039642 | brassinolide 23-O-glucosyltransferase
Zm00001d025744 | hypothetical protein Zm00001d012103 | fructose bisphosphate aldolase Zm00001d039643 | brassinolide 23-O-glucosyltransferase
Zm00001d025745 | Ribosome recycling factor Zm00001d012108 | glucosylceramide synthase Zm00001d039644 | brassinolide 23-O-glucosyltransferase
Zm00001d025747 | phosphoglycolate phosphatase Zm00001d012109 | BCL-2 binding anthanogene-1 Zm00001d039645 | hypothetical protein
Zm00001d025748 | Protein NRT1/ PTR FAMILY 4.2 Zm00001d012110 | DUF936 family protein Zm00001d039646 | hypothetical protein
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Zm00001d025749 | Inositol transporter 1 Zm00001d012112 | hypothetical protein Zm00001d039647 | rte3 - rotten ear3

Zm00001d025750 | putative E3 ubiquitin-protein ligase ARI8 Zm00001d025767 | La protein 1 Zm00001d039648 | hypothetical protein

Zm00001d025752 | Transcription factor bHLH68 Zm00001d029697 | Complex 1 protein containing protein Zm00001d039649 | hypothetical protein

Zm00001d025754 | hypothetical protein Zm00001d029699 | gst42 - glutathione transferase42 Zm00001d039650 | brassinolide C-26 hydroxylase

Zm00001d025756 | hypothetical protein Zm00001d029700 | gst32 - glutathione transferase32 Zm00001d025720 | thx25 - Trihelix-transcription factor 25
Zm00001d025757 | nlp9 - NLP-transcription factor 9 Zm00001d029701 | gst40 - glutathione transferase40 Zm00001d025721 | mad2 - mitotic arrest deficient homolog2
Zm00001d025759 | hypothetical protein Zm00001d029702 | Glutathione S-transferase U16 Zm00001d025722 | ATP-dependent DNA helicase Q-like 5
Zm00001d025760 | hypothetical protein Zm00001d029703 | gst46 - glutathione transferase46 Zm00001d007153 | Hypoxia-responsive family protein
Zm00001d025761 glrﬁt[;i(rf’)-binding Rossmann-fold superfamily Zm00001d029704 | gst37 - glutathione transferase37 Zm00001d007155 | Pentatricopeptide repeat-containing protein
Zm00001d025762 | hypothetical protein Zm00001d029705  ubiquitin carrier protein 7 Zm00001d007160  Peroxidase 66

Zm00001d025763 | CBF1 interacting corepressor Zm00001d029706 | gst37 - glutathione transferase39 Zm00001d007161 | Peroxidase 52

Zm00001d025764 | Endoglucanase 7 Zm00001d029707 | gst38 - glutathione transferase38 Zm00001d007162 | hypothetical protein

Zm00001d025765 | atgl0 - autophagy10 Zm00001d029708 | gst30 - glutathione transferase30 Zm00001d007163 | hypothetical protein

Zm00001d007196 | dihydrofolate reductase Zm00001d029709 | hypothetical protein Zm00001d007164 | WEB family protein

Zm00001d007199 | vql6 - VQ motif-transcription factor16 Zm00001d029710 | hypothetical protein Zm00001d007167 | CBL-interacting serine/threonine-protein kinase 15
Zm00001d007200 | Centromere protein-like Zm00001d029711 | bzip78 - bZIP-transcription factor 78 Zm00001d007168 | ofpl2 - OVATE-transcription factor 12
Zm00001d007202 | Lon protease homolog 2 peroxisomal Zm00001d029712 | hypothetical protein Zm00001d007169 | PAP/OASL substrate-binding domain superfamily
Zm00001d007204 ]f;rr‘ncl g”greortéﬁ?’”c“'type RING finger) Zm00001d029713 | hypothetical protein Zm00001d007172 | basic leucine-zipper 52

Zm00001d007206 | DUF3511 domain protein Zm00001d029714 | spermine oxidase Zm00001d007173 | abi39 - ABI3-VP1-transcription factor 39
Zm00001d007207 | putative protein phosphatase 2C 5 Zm00001d029715 | alpha/beta-Hydrolases superfamily protein Zm00001d007174 | hypothetical protein

Zm00001d007208 | COBRA-like protein 7 Zm00001d029716 ;e;;gaﬁ;l;g&s&ort/detoxification Zm00001d007179 | Eukaryotic translation initiation factor 2 subunit beta
Zm00001d007209 | hypothetical protein Zm00001d029717 | Protein LAZ1 homolog 2 Zm00001d007180 | gibberellin C13 oxidase

Zm00001d007210 | hypothetical protein Zm00001d029718 | ofp5 - OVATE-transcription factor 5 Zm00001d007181 | Calcium-hinding protein CML42

Zm00001d007211 | pectinesterase Zm00001d029719 | D-lactate dehydrogenase Zm00001d007182 | hypothetical protein

Zm00001d007212 | hypothetical protein Zm00001d029720 Qﬁgg;@% {FANSPOTL SyStem, PEImease | 7moo001d007183 | hcw 0" ©F RNA polymerase I transcription subunit
Zm00001d007213 | D-alanine--D-alanine ligase family Zm00001d029721 | putative serine/threonine-protein kinase Zm00001d007184 ga?ai;ﬁggsézattl:;:gee;s,:-a—poIy-D-gaIacturonate 4-a-D-
Zm00001doo7214 | Mitochondrial import inner membrane Zm00001d029722 | hypothetical protein Zm00001d007185 | hypothetical protein

translocase subunit TIM44-2




26S proteasome regulatory subunit 4
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Zm00001d007215 homolog A Zm00001d029723 | Mu-crystallin Zm00001d007186 | Apyrase 1

Zm00001d007216 theﬁs/?; gggflg::::olamine N- Zm00001d029725 | DeSl-like protein Zm00001d007187 | hydroxyproline-rich glycoprotein family protein
Zm00001d007218 | hypothetical protein Zm00001d007232 | dentin sialophosphoprotein-related Zm00001d007188 | ETHYLENE INSENSITIVE 3-like 2 protein
Zm00001d007219 | hypothetical protein Zm00001d007234 | apx2 - ascorbate peroxidase2 Zm00001d007189 | methylglyoxal reductase

Zm00001d007221 | hypothetical protein Zm00001d007235 E’;‘I’;‘;:)’;)I';’S*UTCTY ACID EXPORT 1 Zm00001d007190 | Zinc finger (C3HCA4-type RING finger) family protein
Zm00001d007222 | hypothetical protein Zm00001d007236 | ereb43 - AP2-EREBP-transcription factor 43 | Zm00001d007191 | myb110 - MYB-transcription factor 110
Zm00001d007223 | B-block binding subunit of TFIIIC Zm00001d007237 ﬁﬁ;}?;ﬁg:ﬁ;fgg;g?g%go'ate:g'yc"‘e Zm00001d007192 | T-complex protein 1 subunit zeta

Zm00001d007224 | hypothetical protein Zm00001d007240 Eggégmpo”e”t response regulator-like Zm00001d007193 | SNARE-like superfamily protein

Zm00001d007225 | ARM repeat superfamily protein Zm00001d007241 | Protein NETWORKED 2D Zm00001d007194 | Calmodulin-7

Zm00001d007226 | hypothetical protein Zm00001d007242 | Thioredoxin superfamily protein Zm00001d007247 | receptor like protein 1

Zm00001d007227 | D0 replication complex GINS protein Zm00001d007243 ggcuolar protein sorting-associated protein | 7000014007248 | gras64 - GRAS-transcription factor 64
Zm00001d007228 é;gt:ﬁ;i-iﬁ:2-monogalactosyldiacylglycerol Zm00001d007245 | ubiquinol-cytochrome C oxidoreductase Zm00001d007251 | Adenine/guanine permease AZG2

Zm00001d007229 E’:hOSpha“dy"”OSim' 45-bisphosphate lipase | 7400014007255 | Protein NRTL/ PTR FAMILY Zm00001d007253 | fructose-6P, 2 kinase

Zm00001d007231 | a-xylosyltransferase Zm00001d007258 | putative carboxylesterase 18 Zm00001d007254 t;”acsi:gzmg epeat receptor-like serine/threonine-protein
Zm00001d007259 | hypothetical protein Zm00001d007263 | WAT1-related protein Zm00001d007267 | Ihch5 - light harvesting chlorophyll a/b binding protein5
Zm00001d007261 | hypothetical protein Zm00001d007264 | putative protein phosphatase 2C 30 Zm00001d007268 | L-type lectin-domain containing receptor kinase IX.1

Zm00001d007269

Plant-specific domain TIGR01627 family
protein




Annexe 2. Liste des lignées consanguines utilisées ainsi que les témoins
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Génotype Code Génotype Code| Genotype Code Génotype Code
AD362-2 70 1453 295 | AR254 121 78004 | 139
Cl72 185 | N532 128 | W570 116 | EP61 263
MS223 38| R76 79 |EP72 268 | 1L677a 297
FR19 168 | EP65 265 | Mo17+/su 46 | LH202 301
ADSA10 73|SD69 198 | EP40 251 | ABPI5 18
R101 191 | AusTRCF306303 105| R222 75| 4580INBRED 101
W153R 315|G80 206 | H96 49 | LH60 142

(TwanxTzuh)-
H93 48 |80-2 197 | EP32 249 | S6 165
NC326 58| NC362 59 | EP75 271|347 19
A635RpRp 28 A239 22 |H107 10 Va26 314
EP64 264 |H84 293 | MS78 35| MS79 36
BP2 232 | V576 312 |R851 194 | N536 129
AusTRCF3063
L127 161 | CI82A 5 B76 153|110 109
R75 78| NC252 1738954117 8|R30 77
NO.1037INBRED 93 | EP99 281 |R105 90 |H116 87
EPS57 261 | NO.1032INBRED 92| A188 217 | P8 42
STRAIN465A-
EP44 253 | F575 291 | A643 182 |421-68(B) 97
EP86 277 | Yellow3-4 6| A564N 100 | W3666 180
Va99 184 |EZ6 288 | V642 313 |EP17 245
A208 181 | A657 167 | W182E 316 | k305 299
PHG146 143|21-396-68(B) 98 | A630 27| MS77 34
ADSA4 190 | LP1ICMSHT 137 | A669 30| MS100 183
AB32wx 219 | AD230DS 6778010 169 | BPM2 233
NC372 60 | N540 132 | A636 29 ADH10 69
T8144INBRE
L139 162 | EP42 252D 91|78002A 141
H119 16 | A664 226 114H| 189 | AD440DS-1 72
NO.1197INBRED 94| 0C14 135| Oh545 304 |H122w 53
H111 154 | LH143CMS 205 | A264 24 |EP81 272
AusTRCF3063
A684su 122 | Oh43wx 303 |23 110| ABPI2 17
AusTRCF3063
A635 177 | C68sh2 236 | pa91HT?2 41|06 107
Val02 125 | A652 223 | P51 306 | H106w 187
AusTRCF3063
W572 117 |EP16 24435 111|EP116 286
NY166(Neveh
CI21E 1|1a5125 124 | H109 51 Yaar) 88
MBPM 208 | MS67 32| EP90 278 | R004 76
INBREDA-243-1 86 | H112 15| EP51 257 | H8431 145
Mo49 149 | EP67 266 | 27A-317-680 95| AD284 68
A641 222 | AusTRCF306304 106 | E8501 160 | PB80 209
EP29 248 | STRAIN451B-4- 96| OC10 201 | Mol17TRf 179




Annexes

68(B)
EP71 267 | FP1 292 | PHW52 311|N217 134
C0O106 2394226 83 |Hi60 151 | Mo47 202
N514 126 | P51 11 |N538 131 | C1540 43
NY971(NevehYaar
) 89 |EP4 243 | W64A 317 | B89 113
EP83 274 |H121 52 | ND407 176 | B37TRF 9
58613B73(Meth)Bc
B164 188 554| 215|A661 224 | EP91 279
EP3 242 |EP51 258 | 52220 164 | k301 298
N515 127 |58801InbredMol7 152 | LH59 302 | NY3671 147
CI38B 3 J8606 174 | EP45 254 |Yong28 7
Al16 20 |PHV37 213 | LH195 300 | ND480 193
A257 23 |EP115 285|F473 289 | K47 12
EP53 259 | INBRED379 195 |R181B 82 |EP74 270
Mo20W 120 | EP85 276 EP118| 287 |CM109 237
78551S 210 | A637 220|277016 318|B107 136
AusTRCF3062
EP106 283 | A665 22773 104 | Pa468 114
R181 81 |EP19 246 | PHG35 308 11778d 62
AusTRCF3058
LPINRHT 204 | R223 85|36 102 | Tx714 148
PHR25 310 |EP94 280 | EP1 241 | B46 199
AusTRCF3063
PB130 307 | Cl45 4|1L14H 296 | 08 108
EP73 269 | 0Q603 158 | A627 26 | 5707 140
NY364(Neveh
WIL900 159 | Yaar) 196 | C68 235|1BC2 172
Cl41 44| AusTRCF306343 |112 |N527 146 | A685su 123
H108 50 | EP47 256 | ADSA13 74| MS216 37
A203 21(11731a 61 | Mo501w 66 A286 25
MS72 33 |PHW52 211 | EP84 275|R113 192
B73Htrhm 55 [ 1ll.Hy 166 | B93 230 |R216 216
K41 14 ND-B8 84 | A662 225|778 156
F557 290 | W153R 203 |S8326 212 B73| 229
AusTRCF306236 103|R78 80 | Mo401 63 |L135 170
11430 144 | A680 31 | C103wx 234 |NC308 57
PHP02 309 | B84+/su 45 |NC284 175 |pa91HT1 40
CM139 238 | MBNA 138 | K150 13 |N537 130
K10 99 [ A509 218 | ND257 200 |CO328 240
EP39 250 | H99 294 | EP82 273 | EP46 255
PHP55 171 |CI29B 2|66 47 |N6 56
MS224 39 Pa880 115 | N544 133 EP109| 284
Cl7Goodman-
EP28 247 | A671 228|P39 305 | Buckler 64
A638 221 | EP58 262 | B9A 231 |PHG29 207
CO257 54 | W8555 163 | NC290 65 | PHT77 157
WXL317 186 | R227 118 |LH196 178 | LH119 155
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EP105 282 | Hi47 150 | EP56 260 | B75 214
AD448ds 71|A619 T1|A632 T2 A662 T3
HP68-07 119| A665 T4 | EP42 T5|PH207 T6

T: Numéro des témoins
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Annexe 3. A. Dispositif expérimental (partie conduite en conditions normales).

Annexes

147 298 196 158 233 183 15 32| T5
7 279 112 4 69 34 266 124 70
193 9|T1 280 141 299 | T4 244 185
12 113 256 85 72 245 106 223 38
T1 T3 61 246 53| T6 96 236 168
270 43 211 227 272 180 292 303 73
237 202 166 | T6 17 97 83|T1 191
136 284 84 220 107 42 11 205 315
114 56 203 276 187 87 243 135 48
62 255 80 77 52 226|T6
148 240 31 109 215 252 58
199 130 | T5 129 |T6 132 28
108 40 45 36 121 67 264
140 | T2 138 116 137 232
172 260 218 314 268 98 161
123 178 294 19 46 | T3 78
37 65 2 165 251 167 93
25 231 115 142 75 288 261
305 228 101 49 6|T1
133 262 18 249 291 253
47 | T3 301 (T2 92 277
273 163 297 271 281 184
T5 118 10 173 181
200 150 263 35 5 143
13 192 139 194 | T5 190
175 216 176 153 312 219
234 156 317 8 293 60
63 229 131 90 22| T2
212 170 151 217 59 162
225 | T4 311 182 197 16
230 57 201 100 206 94
T4 224 313 105 154
275 164 160 316 198 122
66 302 95 27 265 177
74 254 257|T3 79 125
146 300 278 30 128 117
235 289 51 169 295|T4
26 82 111 29 126 1
296 287 306 91|T3 208
241 318 41 189 239 86
T6 104 304 267 149
102 308 110 24 248 222

Chaque couleur indigue un bloc donné.




Annexes
Annexe 3. B. Dispositif expérimental (partie conduite en conditions de stress hydrique).

289 175 158 106 252 | T2 42 10 295
269 199 149 70 143 245 94 62 225
134 T2 247 131 248 80 108 114 |T1
139 230 226 152 272 239 206 201 35
54 300 |T1 T4 19 116 | T3 T4 171
241 8 69 65 111 58 27 317 267
T5 87 178 97 34 16 161 49 233
209 33 44 243 309 291 96 92 315
278 148 18 305 173 128 167 130 219
179 86 75 204 25 180
213 313 36 279 55 107 150
314 |T1 17 115 100 294 | T2
264 169 132 7 265 12 15
195 99| T3 63 (T1 T5 256
197 270 9 235 274 145 127
176 112 43