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Pour le consommateur, l’un des principaux critères de choix d’un buisson d’ornement est son 

aspect visuel qui dépend en majeure partie de la forme générale de la plante. Celle-ci résulte de sa 

construction architecturale qui, elle-même, dépend des processus de croissance et de ramification, 

déterminés par des facteurs génétiques et/ou des facteurs environnementaux. La forme de la plante, 

et donc son architecture, peut être contrôlée génétiquement via la création variétale et/ou par des 

techniques culturales comme l’application de régulateurs de croissance, la restriction hydrique, le 

contrôle de la lumière ou la stimulation mécanique. Cependant ces différentes techniques sont 

utilisées la plupart du temps empiriquement. 

Une meilleure connaissance de l’hérédité et de l’héritabilité des variables architecturales mais aussi 

de l’interaction Génotype x Environnement (GxE) devrait permettre une meilleure maîtrise de 

l’élaboration de la forme de la plante. 

 

 

Cette thèse est le résultat d’une collaboration entre l’institut technique horticole 

ASTREDHOR (Association nationale de STRuctures d’Expérimentation et de Démonstration en 

HORticulture) et l’IRHS (Institut de Recherche en Horticulture et Semences) dans le cadre d’un 

programme de Recherche finalisée et d’innovation, financé par le CASDAR. 

L’étude s’intègre aux travaux de l’équipe biologie intégrative de l’architecture du rosier (Arch-E, IRHS) 

dirigée par Soulaiman Sakr en collaboration avec l’équipe déterminisme génétique et diversité des 

plantes ornementales (GDO, IRHS) dirigée par Fabrice Foucher. Elle repose sur une approche 

pluridisciplinaire et multi-échelle. L’objectif est de mieux comprendre les déterminismes génétiques 

et environnementaux de la construction architecturale à l’origine de la forme, avec comme plante 

modèle le rosier buisson. Le choix du rosier a été motivé par son importance économique, sa 

diversité aussi bien génotypique que phénotypique et par son intérêt scientifique comme plante 

modèle en ornement pour plusieurs équipes de recherche à l’échelle internationale. 
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I/ L’architecture des plantes 

 

 

I.I/ Les enjeux de l’étude de l’architecture des végétaux 

 

 

L’architecture d’une plante résulte de l’organisation dans l’espace des organes caulinaires 

selon des règles spécifiques à chaque espèce. Appréhender l’architecture de la plante revient à 

s’intéresser à un caractère primordial dont dépendent plusieurs caractéristiques agronomiques et 

horticoles telles que le rendement potentiel, la compétition entre plantes, la résistance aux 

bioagresseurs ou encore la qualité visuelle. 

 

Le rendement dépend des processus de croissance et de ramification, et donc de la 

construction architecturale de la plante (de Reffye, 1979 ; Snoeck et de Reffye, 1980). La liaison entre 

certaines caractéristiques architecturales et le rendement a été montrée chez les espèces 

céréalières, comme par exemple le nombre d’épis au m² et le nombre de graines par épi pour l’orge 

(Rodriguez et al. 2008) ou encore le nombre de ramifications et de gousses par plante pour le niébé 

(Shimelis and Shiringani, 2010). Maîtriser l’architecture de la plante c’est aussi mieux contrôler la 

régularité et la qualité du rendement comme cela a été rapporté chez les espèces fruitières (Costes 

et al. 1999 ; Laurens et al. 2000 ; Lespinasse, 1992). Chez le pommier, l’alternance de fructification 

serait, en partie, positivement liée à la quantité de spurs (i.e. structure composée d’un rameau très 

court qui porte une ou deux pousses végétatives sylleptiques et une inflorescence terminale) 

(Bernhard, 1961 ; Looney et Lane, 1984). Pour cette même espèce, la qualité et la maturité du fruit 

dépendent fortement de la position topologique des fruits, de la croissance végétative totale de 

l’arbre et de la position relative des organes végétatifs aériens les uns par rapport aux autres au sein 

de la canopée (Costes et al. 1999). Chez le cerisier, l’utilisation de porte-greffe nanifiant augmente 

significativement le rendement mais a un effet négatif sur la taille finale des fruits (Whiting et 

Ophardt, 2005). L’impact de l’agencement et de l’orientation des branches et des feuilles sur le 

rendement peut s’expliquer, en partie, par (i) l’ajustement des rapports organes sources/puits via la 

répartition des photoassimilats (voir pour revue Fanwoua et al. 2014) et (ii) par la distribution de la 

lumière dans la canopée qui en résulte, comme cela a été montré notamment chez le pommier 

(Wünsche et Lakso, 2000 ; Costes et al. 2006). L’efficacité d’interception de la lumière détermine la 

capacité photosynthétique et donc directement le rendement d’une plante mais elle peut également 

influencer les interactions entre plantes. L’ombrage créé par l’agencement et l’orientation des 

branches et des feuilles d’une plante a un impact important sur le développement des plantes 
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adjacentes aussi bien par la modification de la quantité que de la qualité de la lumière perçue (Smith, 

1982 ; Caldwell, 1987). Ceci a largement été étudié pour les arbres en forêt pour lesquels la 

compétition, pour les ressources trophiques et lumineuses en particulier, est un processus primordial 

influençant leur développement. Une plante compétitrice doit être capable de se développer 

rapidement en hauteur et latéralement afin de coloniser l’espace au sol et l’espace aérien, et donc 

d’ombrager les plantes avoisinantes (Grime, 1979). Yoshida et Kamitani (1997) ont, par exemple, 

montré qu’à croissance initiale égale, le hêtre crénelé du Japon présentait un taux de croissance 

relative supérieur à celui du chêne de Mongolie au fur et à mesure des années. Ceci serait dû à la 

meilleure tolérance du hêtre crénelé du Japon à l’ombrage lui conférant ainsi un avantage compétitif 

sur le chêne de Mongolie. Au niveau agronomique, Wang et al. (2004) ont montré que les cultivars 

de niébé de type colonnaire ont tendance à croître plus rapidement que les cultivars de type buisson, 

leur procurant un avantage compétitif sur les adventices se développant entre les rangs. Une étude 

chez le blé a montré qu’une croissance rapide et précoce accompagnée d’un grand nombre de 

ramifications et d’une surface foliaire importante conférait un avantage compétitif face aux 

adventices (Lemerle et al. 1996). 

L’architecture des plantes peut également influencer leur résistance aux pathogènes et aux 

ravageurs ; elle peut être modulée pour limiter leur développement (voir pour revue Costes et al. 

2013). L’organisation spatiale des organes aériens peut favoriser l’introduction et/ou le 

développement d’un bioagresseur ou, au contraire, créer des barrières physiques (Ando et al. 2007). 

Ainsi, Marquis et al. (2002) ont montré chez le chêne blanc, une corrélation positive entre le nombre 

de feuilles contiguës et le taux d’infestation par les chenilles enrouleuses de feuilles. En effet, ces 

chenilles lient par de la soie deux feuilles adjacentes pour se créer un abri dans lequel elles se 

nourrissent ; un nombre important de feuilles adjacentes favorisent donc l’établissement de ce 

ravageur. Chez le pommier, il a été montré que l’infestation de pucerons était réduite lorsque le 

nombre de branches augmentait ; la complexification de l’architecture limiterait la colonisation des 

pucerons (Simon et al. 2012). Le microclimat créé par l’architecture de la plante et la densité de la 

plantation peut aussi modifier le niveau de résistance aux bioagresseurs (Pangga et al. 2013). Ainsi, 

Tompkins et al. (1993) ont montré que le microclimat, plus humide et plus frais, créé par 

l’augmentation de la densité de plantation de blé d’hiver favorisait le développement des septorioses 

(Septoria nodorum et S. tritici). Chez le coton, Amin et al. (2011) ont montré que sur trois cultivars 

d’architecture contrastée celui avec l’architecture la plus ‘aérée’ présentait un plus fort taux 

d’infestation de l’insecte ravageur Spodoptera litura. De plus, la structure de la canopée, et donc 

l’architecture de la plante, impacte la pénétration et la répartition des produits phytosanitaires (Dorr 

et al. 2014) et doit alors être prise en compte dans le choix des traitements et de leur mode 

d’application.  
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Par ailleurs, la forme de la plante, et donc son architecture, détermine la qualité visuelle qui 

est un critère clé de l’acte d’achat d’une plante ornementale (Morel et al. 2009 ; Boumaza et al. 

2009). Appréhender l’élaboration de l’architecture offre la possibilité de mieux répondre aux 

attentes du consommateur tout en considérant les impératifs des différents acteurs de la filière. Ces 

dernières années, une tendance préférentielle des consommateurs pour des plantes compactes, 

uniformes et ramifiées a été observée (Cameron et al. 2006 ; Morel et al. 2012). Ces critères sont 

également retrouvés pour l’optimisation du transport aussi bien en termes de facilitation du 

chargement que d’augmentation du nombre de produits dans un même contenant. Dans un même 

temps, les pépiniéristes souhaitent raccourcir les cycles de culture et les interventions pour réduire 

les coûts de production. Maîtriser l’architecture de manière ciblée et efficace est donc un enjeu de 

taille pour les producteurs. L’architecture est importante tant pour les plantes ornementales utilisées 

pour la décoration intérieure (maison) et extérieure (jardin) que pour celles utilisées pour le marché 

des fleurs coupées. En effet, la croissance et la ramification déterminent les caractéristiques 

architecturales des plantes commercialisées en pot mais aussi le nombre de tiges fleuries 

commercialisables en fleur coupée (Kool, 1996). 

 

Le cas du rosier  

 

Le rosier présente une grande variabilité de port et peut-être commercialisé pour la 

décoration d’intérieur et d’extérieur et pour la production de fleurs coupées. Plusieurs classifications 

horticoles basées sur le port, et donc l’architecture de la plante, ont vu le jour mais, très souvent, 

elles varient en fonction des auteurs (Gudin, 2000). La Société Française des roses a publié une 

classification horticole différenciant les rosiers miniatures, arbustes, buissons, grimpants et couvre-

sols. 

Les rosiers miniatures ont un port trapu avec une taille comprise entre 30 et 40 cm, sont très 

ramifiés et ont une floraison abondante. Ils se prêtent particulièrement bien à la culture en pot pour 

une utilisation en balcon ou terrasse (Portemer, 2009) et sont remontants (i.e plusieurs floraisons par 

an). 

Les rosiers arbustes sont très ramifiés et ont une floraison abondante, avec des fleurs simples 

ou doubles, petites ou moyennes. Ces rosiers à port arbustif sont souvent remontants et ont une 

taille pouvant aller jusqu’à 2m. Nécessitant peu de soins, ils sont très souvent utilisés dans les parcs 

et espaces verts paysagers.  
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Les rosiers buissons ont une taille comprise entre 0,5 et 1,2 m, sont ramifiés dès la base et 

sont remontants. Ils sont utilisés aussi bien en isolé qu’au milieu d’un massif ou d’une haie 

paysagère. On y retrouve :  

-  les rosiers buissons à grandes fleurs ; chaque tige est terminée par une grande fleur 

principale, quelquefois accompagnée d’une ou deux fleurs de plus petite taille, 

-  les rosiers buissons à fleurs groupées ; chaque tige est terminée par plusieurs petites fleurs. 

Les rosiers grimpants développent de longs rameaux sarmenteux de 3 à 4 m qui doivent être 

palissés (colonnes, arceaux, treillages, pergolas…). Deux types sont distingués : remontants et non-

remontants (i.e. une seule floraison par an). 

  Les rosiers couvre-sols sont très ramifiés et ont un port étalé voire rampant. Très florifères, 

ils sont souvent utilisés pour créer des tapis fleuris. On retrouve également dans cette catégorie des 

espèces remontantes et non-remontantes.  

 En plus de ces catégories de rosiers, il est possible de trouver des rosiers tiges qui sont 

greffés sur des tiges de porte-greffe de 0,5 à 1 m. Il est également possible de greffer sur des cannes 

de 1,8 à 2 m des espèces à port retombant ou sarmenteuses, ce sont les rosiers pleureurs. On y 

retrouve des rosiers remontants et non-remontants. 

Selon le type de port des rosiers, les marchés visés peuvent être différents. Pour le marché 

des plantes en pot on retrouve les rosiers miniatures et buissons tandis que pour le marché des 

plantes pour le jardin on retrouve les rosiers miniatures, arbustes, buissons, grimpants, couvre-sols 

et tiges. Pour le marché des fleurs coupées ce sont principalement des rosiers buissons qui sont 

cultivés. 

 

En 2014, les français ont dépensé près de 79,7 millions d’euros pour les rosiers d’extérieur 

soit 7,4 millions de rosiers représentant un peu plus de 2% des végétaux extérieurs vendus. Par 

rapport à 2013, on constate une diminution de -15% des achats mais une augmentation en valeur de 

+5,3%. Un changement de mode de consommation du rosier d’extérieur a été observé avec une 

augmentation de +13% des achats de rosiers en pot en vue de l’embellissement des terrasses et 

balcons, avec des pics de consommation plus élevés au printemps qu’en automne. Quant à la 

décoration d’intérieur, les mini-rosiers représentent 3,9% des plantes fleuries en pot achetées par les 

ménages français en 2013 pour une valeur de 2 162 milliers d’euros. Dans le secteur de la fleur 

coupée, la rose, que cela soit à l’unité ou en botte d’une seule espèce, représente la plus grande part 

de marché en 2014 tant en quantités achetées (58,7% et 45,8% respectivement en 2014) qu’en 

sommes dépensées (64,8% et 54,3% respectivement en 2014). Le marché du rosier et de la rose fleur 

coupée représente, pour les entreprises françaises, un enjeu national mais également international 

avec un rapport exportation/importation très faible. En effet, en 2014, les exportations de rosiers 
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pour la décoration extérieure ont représenté 2 105 milliers d’euros contre 8 998 milliers d’euros pour 

les importations, avec -13% et -7% par rapport à 2013 respectivement. De même pour les roses 

fleurs coupées, les exportations se sont élevées à 983 milliers d’euros et les importations à 126,2 

millions d’euros, avec -29% et +5% par rapport à 2013 respectivement. La concurrence est 

principalement située aux Pays-Bas pour le rosier d’extérieur et d’intérieur et la fleur coupée et en 

Ethiopie et au Kenya pour la rose fleur coupée (France Agrimer, 2008, 2015a et b). 

 

Plus globalement, le marché de l’horticulture est un marché très concurrentiel tant au niveau 

national qu’international, avec une balance commerciale très défavorable à la France de -837 

millions d’euros en 2014. Des mesures permettant d’accroitre la compétitivité des entreprises 

horticoles françaises sont nécessaires parmi lesquelles on retrouve une meilleure maîtrise de 

l’architecture des plantes horticoles pour mieux répondre aux attentes des consommateurs.  

 

 

I.2/ Description de l’architecture de la plante  

 

 

Les méthodes de description de l’architecture sont nombreuses et varient selon l’échelle 

d’observation et les objectifs des études. Cette partie décrit certaines méthodes de description 

architecturale et n’a pas pour but d’être exhaustive. 

En première approche, il est possible de décrire la forme globale de la plante. L’Union 

Internationale pour la Protection des Obtentions Végétales (UPOV) a rédigé, dans le cadre de la 

création variétale, un guide sur les principes directeurs pour la conduite de l’examen DHS des 

variétés, permettant de définir des caractères distinctifs (D), homogènes (H) et stables (S) (UPOV, 

2010). De nombreux documents spécifiques à chaque espèce sont disponibles. Lorsque cela est 

pertinent, un descripteur de forme est proposé comme pour le rosier avec des notes allant de 1 pour 

les formes érigées à 9 pour les formes rampantes (figure 1). Cette notation reste néanmoins 

qualitative et se limite à l’échelle de la plante. 

 

 



 
 

8 
 

 

Figure 1. Notations UPOV caractérisant le port des rosiers (à l’exclusion des variétés à port grimpant ; UPOV, 
2010). 

 

 

Une description plus précise et quantitative de l’architecture de la plante peut être réalisée 

lorsqu’on décompose les parties caulinaires en objets élémentaires : les axes et les métamères 

(ensemble formé d’un entre-nœud, d’un nœud, de son bourgeon axillaire et d’une feuille ; White, 

1979). Ces éléments peuvent ensuite être décrits morphologiquement (longueur, diamètre, etc.), 

topologiquement (relations de succession et de ramification entre organes) et géométriquement 

(organisation spatiale des organes ; Godin et al. 1999).  

Un premier travail, prenant en compte la topologie, a été réalisé par Godin et Caraglio (1998) avec la 

création d’un modèle structural de la topologie de la plante à plusieurs échelles appelé ‘Multiscale 

Tree Graph’ (MTG). En parallèle, un autre travail réalisé par Sinoquet et al. (1998) portait sur la prise 

en compte de la géométrie par des mesures en 3 dimensions (3D) réalisée à l’aide d’un digitaliseur 

3D. Le digitaliseur 3D est un appareil qui permet de repérer une position dans l’espace (i.e. ses 

coordonnées spatiales) à l’aide d’un pointeur grâce à l’émission d’un champ magnétique (Raab, 

1979). Associée à un logiciel de synthèse d’images, cette méthode permet de reproduire 

simultanément, sur ordinateur, l’objet dont les coordonnées spatiales sont mesurées. Plusieurs 

études ont par la suite couplé les analyses topologiques, géométriques et morphologiques. Une 

étude en particulier a eu pour but de coupler l’approche MTG à l’approche de digitalisation 3D 

(Godin et al. 1999). Ce travail a été implémenté dans le logiciel AMAPMod (Atelier de Modélisation 
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de l’Architecture des Plantes), dédié à l’analyse de l’architecture et qui permet de créer, d’explorer et 

d’analyser des données architecturales (Godin et al. 1997 ; figure 2). Cette approche a été testée sur 

plusieurs espèces dont le pommier par Costes et al. (1999).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 2. Synoptique du système AMAPMod (d’après Godin et al. 1999) 

 

 

Plus récemment, l’architecture du rosier a été analysée par Morel et al. (2009), Crespel et al. 

(2013, 2014) et Garbez et al. (2015). Une première étude portait sur l’analyse architecturale de deux 

cultivars de rosiers Rosa hybrida de formes contrastées, ‘Radrazz’ Knock-Out® et ‘Meiratcan’ Lovely 

Meilland® (Morel et al. 2009). Des plantes de 5 mois ayant atteint le stade d’architecture élémentaire 

(SAE) – stade auquel les axes d’ordre 1 sont complètement développés et dont les ramifications 

restent fleuries pendant plusieurs semaines (Crespel et al. 2013) – ont été phénotypées à l’échelle de 

la plante et de l’axe avec l’approche MTG. De nombreuses variables architecturales morphologiques 

et topologiques ont été mesurées, telles que la longueur des axes, le nombre de métamères par axe, 

ou encore la longueur moyenne d’un métamère. L’analyse architecturale a permis de distinguer 

clairement les deux cultivars et d’identifier deux types d’axes chez le rosier : les axes courts (1 à 4 

métamères) et les axes longs (5 métamères et plus).  

L’utilisation de la digitalisation 3D en tant que méthode de phénotypage de l’architecture donne 

accès à un grand nombre de variables architecturales appartenant aux catégories morphologiques, 

topologiques et géométriques, mais son application sur des plantes déjà bien ramifiées est 

chronophage. C’est pourquoi, la recherche de méthodes de phénotypage simplifiées est souhaitable. 
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Récemment, Crespel et al. (2013) se sont intéressés à cette problématique. L’objectif de leur étude 

était de sélectionner un nombre minimal de variables nécessaires et suffisantes pour décrire 

l’architecture du rosier buisson. Après avoir phénotypé au stade SAE huit cultivars de formes 

contrastées, allant du port érigé au port couvre-sol, trente-cinq variables décrivant l’architecture à 

l’échelle de la plante et de l’axe ont été mesurées. Six variables ont finalement été retenues pour 

décrire de manière pertinente l’architecture : (i) à l’échelle de la plante, le nombre d’axes déterminés 

(NbDetA) et le nombre d’axes longs (NbLA), (ii) à l’échelle de l’axe, le nombre de métamères des axes 

longs (NbMet_LA), la longueur des axes longs (L_LA), l’angle d’insertion de la corde des axes longs 

par rapport à la verticale (AngLA/Cord) et le nombre d’ordres de ramification (NbBrO). Ces variables 

ne sont pas ou peu corrélées entre elles, appartiennent à toutes les catégories de descripteurs de 

l’architecture (morphologique, topologique et géométrique) aussi bien au niveau de la plante qu’au 

niveau de l’axe et expliquent les variations architecturales observées. Elles sont aussi, pour la plupart, 

corrélées au descripteur de forme UPOV mesuré dans cette étude.  

La plupart des études menées sur la forme et/ou l’architecture sont basées sur un phénotypage 

visuel et manuel. L’avantage majeur des méthodes manuelles est qu’elles ne nécessitent pas 

d’équipements spéciaux et onéreux. Néanmoins, elles sont limitantes au niveau des variables 

mesurées et ne décrivent pas nécessairement de manière exhaustive et précise l’architecture. Les 

variables mesurées manuellement sont la plupart du temps choisies empiriquement, en relation avec 

la difficulté et le temps nécessaire pour réaliser la mesure. Un des intérêts de l’étude de Crespel et al. 

(2013) est d’avoir mis en évidence des variables nécessaires et suffisantes à la description de 

l’architecture du rosier qui peuvent être, pour la plupart, mesurées manuellement optimisant ainsi le 

phénotypage manuel. 

Avec l’apparition des nouvelles technologies, de nouvelles approches de phénotypage de 

l’architecture de la plante ont été développées récemment (Falhgren et al. 2015). On peut 

notamment citer le travail de Paulus et al. (2014) sur l’orge à l’aide d’un laser haute-précision qui 

permet de reconstruire l’architecture de la plante suite à l’intégration de plusieurs plans 2D ou 

encore le travail de Karkee et al. (2014) sur de jeunes pommiers utilisant une caméra 3D qui évolue 

verticalement autour de la plante afin de générer des coordonnées 3D des différents organes. Bien 

que ces méthodes aient de toute évidence un potentiel certain pour le phénotypage à haut débit, il 

faut noter que les travaux cités ci-dessus portaient sur des architectures simples. De plus, le 

phénotypage du pommier a été réalisé au stade de dormance, avant la repousse des feuilles, 

facilitant ainsi la lecture de l’architecture des axes. Il est également précisé dans le travail de Karkee 

et al. (2014) que, pour de nombreuses plantes, la précision d’identification des branches était assez 

faible avec notamment des branches courtes n’ayant pas été reconnues comme des organes par 

l’algorithme utilisé pour la reconstruction 3D. Ces nouvelles méthodes de phénotypage doivent donc 
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être encore améliorées pour être applicables à des espèces d’architectures complexes. Il faut 

également ajouter que le matériel nécessaire peut représenter un coût non négligeable et peut 

nécessiter des connaissances avancées spécifiques à chaque appareil.  

 

 

II/ Contrôle de l’architecture de la plante par l’environnement 

 

 

L’architecture d’une plante peut être modulée, de manière contrôlée ou non, par 

l’environnement. Ici, ce terme doit s’entendre au sens large et est défini par l’ensemble des éléments 

(biotiques, abiotiques et anthropiques) qui entourent un individu ou une espèce. 

 

 

II.I/ Pratiques culturales 

 

 

L’architecture d’une plante est très souvent modulée par l’homme avec par exemple, 

l’utilisation de la taille ou de régulateurs de croissance chimiques.  

Plusieurs études ont notamment montré que le choix de la date et du type de taille pouvait 

influencer le rendement chez le pommier (Verheij, 1972 ; Forshey et al. 1992 ; Mika et al. 2003), le 

poirier (Saunders et al. 1991) ou encore le kiwi (Miller et al. 2001). Chez le pêcher, Kumar et al. 

(2010) ont montré, en étudiant trois cultivars, que différentes intensités de taille - suppression d’un 

quart, d’un tiers ou d’une demi-longueur des branches d’un an ou plus - influençaient la quantité et 

la qualité des fruits produits. Le rendement obtenu sur un des cultivars était augmenté 

significativement par une taille modérée. De plus, la taille et le poids des fruits augmentaient avec la 

sévérité du traitement. L’effet de la taille a également été étudié chez le rosier. Chez Rosa 

damascena, le nombre maximal de fleurs a été obtenu par une taille hivernale modérée (Pal et al. 

2014). Younis et al. (2013) ont recherché la date de taille optimale pour obtenir des plants de R. 

centifolia ayant un bon équilibre végétatif/floral pendant l’hiver au Pakistan. Parmi les cinq dates 

testées, un effet supérieur de la taille réalisée en fin du mois de décembre a été montré. 

Cependant, la taille est un travail laborieux et peut coûter 20% ou plus des coûts de production 

annuels pour certaines cultures comme les cerises (Galinato et al. 2010), les poires (Galinato et 

Gallardo, 2011) ou encore les pommes (Gallardo et al. 2010).  

L’usage des régulateurs de croissance dans les cultures d’espèces fruitières vise 

principalement à augmenter le rendement et la qualité des fruits produits. Le daminozide, par 
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exemple, a été largement utilisé sur les cultures de pommes mais également de cerises, nectarines 

ou encore de cacahuètes. Il permet notamment de réduire la croissance végétative tout en 

promouvant l’initiation florale, de limiter la chute des fruits et de prolonger les durées de stockage. 

Ce produit a été retiré du marché pour les produits alimentaires aux Etats-Unis en 1989 et en France 

en 1990 à cause de potentiels risques cancérigènes mais il est toujours utilisé pour les produits 

ornementaux. Le daminozide agirait comme inhibiteur de la voie de biosynthèse des gibbérellines 

(GAs) entrainant ainsi la diminution de croissance des tiges observées chez certaines espèces (Brown 

et al. 1997). Chez le cultivar de tournesol utilisé en ornement ‘BRS-Oasis’, le daminozide a réduit la 

hauteur de tige sans pour autant réduire le diamètre de la tige et de la fleur répondant ainsi aux 

critères de qualité visuelle attendus pour le marché de la fleur coupée (Cuquel et al. 2010). Des 

résultats similaires ont été obtenus chez l’azalée avec l’application de daminozide et de 

paclobutrazol, un autre régulateur de croissance (Meijón et al. 2009). Le paclobutrazol est utilisé, 

entre autres, pour l’obtention de rosier miniature. En effet, les conditions de culture sous serre 

favorisent la croissance en hauteur des plantes au détriment de la ramification, éloignant alors le 

produit des exigences du marché horticole. Cet effet peut être limité par l’utilisation de régulateurs 

de croissance (Portemer, 2009). Cependant l’efficacité et le coût des régulateurs de croissance 

dépendent, entre autres, des substances actives utilisées et du mode d’application comme cela a été 

montré sur plusieurs espèces dont le rosier (Gibson et Whipker, 2001 ; Abadi et al. 2010). De plus, 

plusieurs études ont révélé que les régulateurs de croissance pouvaient avoir un impact négatif sur 

l’environnement. Ainsi, il a notamment été montré que le paclobutrazol réduisait les populations 

microbiennes du sol dans un verger de mangue (Silva et al. 2003 ; Gonçalves et al. 2009). Shalini et 

Sharma (2006) ont observé une contamination des nappes phréatiques par les résidus lessivés de ce 

produit, et Jonsson et al. (2002) ont noté une accumulation des résidus dans les tissus des poissons. 

Faute de pouvoir prouver que les régulateurs de croissance sont sans risque, certains ont été retirés 

du marché alimentaire et/ou ornemental français (tableau 1). De plus, en France, le plan Ecophyto 

2018 vise à réduire les pesticides dont font partie les régulateurs de croissance. Une meilleure 

connaissance du contrôle de l’architecture par l’environnement pourrait potentiellement permettre 

d’établir et de proposer des solutions alternatives aux régulateurs de croissance.  
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Tableau 1. Régulateurs de croissance autorisés en France en culture ornementale au 1er septembre 2015 ou 
récemment retirés (Haddad, 2007 ; base « e-phy » ; ACTA Index phytosanitaire2015). 

NA : not available 

 

 

II.2/ Facteurs biotiques 

 

 

Plusieurs facteurs biotiques peuvent modifier l’architecture d’une plante. L’action des 

herbivores, champignons, virus, bactéries, phytoplasmes ou même d’autres plantes peut conduire à 

l’apparition de modifications plus ou moins importantes sur la plante. Cela peut aller de la 

dépréciation de certains organes jusqu’à la mort d’organes et/ou de la plante hôte en passant par 

une modification de l’architecture. Par exemple, le champignon Gibberella fujikuroi entraine, chez le 

riz, la maladie du bakanae qui conduit, dans un premier temps, à un allongement anormal des entre-

nœuds (Borrow et al. 1955). En effet, l’élongation serait stimulée par les GAs produites par ce 

champignon (Brian et al. 1954). Les pucerons peuvent également modifier l’architecture d’une 

plante, comme le puceron cendré du pommier (Dysaphis plantaginea) qui entraîne l’enroulement 

des feuilles et le ralentissement de la croissance des tiges (Qubbaj et al. 2005) ou encore les 

pucerons retrouvés sur rosier qui entrainent le ralentissement voire l’arrêt de croissance des 

bourgeons et des tiges (Jalalizaland et al. 2012). Cependant, l’interaction avec d’autres organismes 

peut également être bénéfique comme par exemple la présence de vers de terre dans un substrat de 

culture. De nombreuses études ont porté sur l’effet de vers de terre de plusieurs espèces différentes 

sur la biomasse aérienne de plantes d’intérêt agronomique ; dans plus de 75% des cas, l’effet était 

positif (voir pour revues Scheu et al. 2003 ; Brown et al. 2004). La stimulation serait en partie due à la 

présence de molécules ‘signal’ présentes à l’intérieur des déjections des vers (Aporrectodea 

caliginosa) sur la croissance des plantes (Freitas, 2012). Ces molécules agiraient sur la voie de 

Spécialité commerciale substance active date de référence date de retrait de l'homologation 

Alar 85 SG (= B-Nine SG) daminozide 06/12/2002 NA 

SONAL daminozide NA NA 

Dazide enhance (= Amelio SG) daminozide NA NA 

Amelio SG (= Dazide enhance) daminozide NA NA 

Dazide 85 daminozide 01/12/1985 NA 

Bonzi paclobutrazole 08/12/2003 NA 

PRM 12 RP ethéphon 07/02/2003 NA 

Royal 30 MH hydrazide maléique 06/12/2002 retrait définitif : 15/08/2009 

Royal Slo Gro SG hydrazide maléique 04/06/1998 
retrait définitif : 16/11/2006 ;  

délai de distribution : 30/06/2007 ; 
délai d'utilisation : 30/06/2008 
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signalisation de l’auxine (AUX), hormone stimulatrice de la croissance et inhibitrice du 

débourrement. En effet, le double mutant d’Arabidopsis thaliana aux1-7 ; axr4-2 (gènes impliqués 

dans le transport de l’auxine et le contrôle de celui-ci respectivement), ayant un phénotype nain en 

culture classique, retrouve un phénotype sauvage en présence de vers de terre. On peut également 

citer l’effet stimulateur de la présence du champignon Trichoderma harzianum sur la croissance 

et/ou la ramification dans le substrat de culture de chrysanthème, de pétunia et de pervenche 

(Chang et al. 1986). 

 

 

II.3/ Facteurs abiotiques 

 

 

Les plantes peuvent faire preuve d’une forte adaptation à leur environnement direct. Une de 

ces adaptations se traduit par un changement de l’expression phénotypique appelé plasticité 

phénotypique. Celle-ci est définie par la capacité d’un organisme à adapter ses réponses 

physiologiques et/ou morphologiques à un environnement changeant (Schlichting, 1986). Elle peut 

entrainer la modification de la croissance et de la ramification permettant alors à la plante d’ajuster 

son développement en fonction des contraintes externes. Les principaux facteurs abiotiques pouvant 

influencer l’architecture de la plante sont décrits dans cette partie. 

 

a. Impact de l’apport en eau sur l’architecture 

 

L’eau est un des premiers facteurs limitants pour les plantes dont le développement dépend, 

entre autres, de l’équilibre entre la disponibilité en eau du sol et la transpiration de la plante (voir 

pour revues Chaves et al. 2003 ; Jaleel et al. 2008 ; Skirycz et Inzé, 2010 ; Tardieu et al. 2011). Le 

déficit hydrique peut avoir un impact conséquent en agriculture avec de fortes baisses du rendement 

dues à une diminution de la croissance et de la ramification comme chez le blé, le riz, le soja, le 

peuplier ou l’eucalyptus (Desclaux et Roumet, 1996 ; Boonjung et Fukai, 1996 ; Dhanda et al. 2004 ; 

Costa e Silva et al. 2004 ; Bogeat-Triboulot et al. 2007). Les effets peuvent être tout aussi 

dommageables pour des cultures ornementales avec une dépréciation de la qualité visuelle du 

produit. Chez Callistemon citrinus, une diminution de la croissance et du développement 

accompagnée d’une décoloration du feuillage et d’une réduction de la floraison ont pu être 

observées suite à l’application d’un déficit hydrique, qu’il soit modéré ou fort (Álvarez et Sánchez-

Blanco, 2013). Lin et al. (2011) ont pu mettre en évidence chez le chrysanthème une corrélation 
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négative entre l’intensité du stress hydrique et certaines variables architecturales primordiales pour 

le marché de la fleur coupée telles que la hauteur de plante, le nombre total de feuilles, le diamètre 

du capitule et la longueur du pédoncule. Cependant, ces effets ne sont pas obligatoirement négatifs 

pour toutes les cultures ornementales, où l’obtention de plantes compactes et ramifiées est 

recherchée pour de nombreuses espèces utilisées pour la décoration d’intérieur et d’extérieur. 

Plusieurs études ont été réalisées dans ce but et ont pu mettre en évidence une diminution de la 

croissance valorisable chez Cotinus coggygria, Forsythia x intermedia, Cornus alba, Choisya ternata, 

Lavandula angustifolia, Hydrangea macrophylla ou encore Lonicera periclymenum et une diminution 

de la ramification uniquement chez C. alba et L. periclymenum (Morel et al. 2001 ; Cameron et al. 

2006, 2008). Morel et al. (2001) ont notamment montré sur H. macrophylla que l’application d’une 

restriction hydrique – maintien de l’irrigation à un faible potentiel hydrique du sol qui ne permet pas 

le maintien de l’équilibre hydrique de la plante –  à un stade de croissance précoce permet d’obtenir 

des plantes plus compactes, présentant un bon équilibre entre organes végétatifs et reproductifs au 

stade commercial. Portemer (2009) a montré chez le rosier miniature une diminution de près de 4 

cm de la hauteur des plantes suite à l’application d’un stress hydrique (arrêt de l’arrosage pendant 4 

jours) ainsi qu’une diminution de près de -13% de la longueur des entre-nœuds et une augmentation 

de la ramification. Des résultats similaires ont été obtenus chez plusieurs cultivars de rosiers (Niu et 

Rodriguez, 2009 ; Cai et al. 2012). 

Différents travaux ont également montré que la réhydratation suivant une période de sécheresse 

induisait une reprise du débourrement. Cela a notamment été mis en évidence chez des espèces 

d’arbres de forêt sèche au Costa Rica (Borchert, 1994), chez le riz (Okami et al. 2015) et le rosier 

(Demotes-Mainard et al. 2013). Ces derniers ont même observé chez des plants de R. hybrida 

‘Radrazz’ réhydratés, après une période de restriction hydrique (-26kPa pendant des périodes de 7 à 

35 jours), une augmentation significative du taux de débourrement (de +41 à +54% par rapport aux 

plantes témoins) ; plus particulièrement au niveau de la partie médiane de l’axe primaire (figure 3).  

Les plantes peuvent également souffrir d’un excès d’eau. Une étude portant sur 332 cultivars 

de riz a montré qu’un excès d’eau prolongé menait à une augmentation de la longueur des feuilles, 

des gaines, du nombre d’entre-nœuds et du nombre de feuilles par tige et à une diminution de la 

quantité et de la qualité des grains (Anandan et al. 2015). Une baisse de la hauteur de la plante, du 

nombre de talles et du rendement a été observée chez le blé après à une période d’excès d’eau 

(Sharma et Swarup, 1988). Martin et al. (2010) ont étudié la croissance de quatre espèces 

ornementales soumises à une période d’excès d’eau de 23 jours pour le chêne Guadeloupe et 

l’acajou d’Amérique ou de 41 jours pour le cayure et le cerisier de Cayenne. L’excès d’eau n’a eu 

aucun effet sur le cayure indiquant une tolérance à l’excès d’eau alors qu’une diminution du 

diamètre des tiges et/ou de la hauteur des plantes a été observée pour l’acajou d’Amérique et le 
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cerisier de Cayenne. Une augmentation du diamètre des tiges a été reportée pour le chêne 

Guadeloupe.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 3. Pourcentage de débourrement au cours du temps chez des plantes de Rosa hybrida ‘Radrazz’ 
soumises à une période de restriction hydrique de 7, 14, 21 ou 35 jours (d’après Demotes-Mainard et al. 2013).  
FBV : stade fleur visible.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 4. Réponses de la plante à la sécheresse. A gauche, les réponses sur le long terme ou acclimatation, à 
droite, les réponses à court terme (d’après Chaves et al. 2003). 
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La diminution de croissance observée suite à une période de déficit hydrique est en partie 

liée à l’inhibition de l’expansion cellulaire, à une diminution du nombre de cellules et à une baisse 

d’assimilation et/ou une réallocation du carbone (Chaves, 1991 ; Cosgrove, 2005 ; Osorio et al. 2006). 

Un des premiers processus physiologiques impactés par le déficit hydrique est la photosynthèse 

(Chaves, 1991 ; figure 4) et donc la production de photoassimilats. En effet, un stress hydrique 

entraine une baisse de la disponibilité en CO2. Elle est due à la baisse de sa diffusion dans le 

mésophylle et à la fermeture des stomates (Flexas et al. 2004, 2007). La fermeture rapide des 

stomates peut majoritairement s’expliquer par l’augmentation en acide abscissique (ABA) 

généralement observée en cas de déficit hydrique (Jones et Mansfield, 1970 ; Wilkinson et Davies 

2010 ; Merilo et al. 2015) comme cela a été montré chez la tomate (Kudoyarova et al. 2007), le soja 

(Mutava et al. 2015) ou encore le rosier (Giday et al. 2014). L’ABA peut également intervenir 

directement sur le métabolisme des sucres, notamment sur la stimulation de l’activité de l’invertase 

vacuolaire augmentant ainsi les quantités de glucose et fructose dans la feuille de maïs (Trouverie et 

al. 2003). L’accumulation de ces hexoses, et d’autres molécules comme la proline, permettrait de 

maintenir la turgescence cellulaire et de protéger les membranes plasmiques, les structures 

subcellulaires et les protéines en cas de déficit hydrique (Morgan, 1984 ; Maggio et al. 2002). Dans 

certains cas, ceci conduirait à un maintien d’une croissance minimale via notamment un maintien de 

la photosynthèse et de la turgescence (Lockhart, 1965 ; Meyer et Boyer, 1972 ; Morgan, 1984). La 

diminution en sucres disponibles suite à la réduction de la photosynthèse limiterait la croissance des 

organes par leur rôle trophique mais également par leur rôle de molécules ‘signal’ (Jang et Sheen, 

1994 ; Wang et Ruan, 2013).  

De récentes études ont aussi montré que l’ABA était capable d’inhiber directement le débourrement 

(Leduc et al. 2014 ; Yao et Finlayson, 2015). Une des hypothèses formulées quant à son mécanisme 

d’action repose sur une possible inhibition par l’ABA de la biosynthèse/transport de l’auxine dans le 

bourgeon et de certains acteurs du cycle cellulaire (Yao et Finlayson, 2015). Le contrôle du 

débourrement serait lié au changement de la disponibilité en sucres pour le bourgeon (Henry et al. 

2011 ; Demotes-Mainard et al. 2013 ; Barbier et al. 2015). Portemer (2009) a pu montrer une 

corrélation entre l’induction du débourrement par le stress hydrique chez le rosier et une 

accumulation de saccharose et de fructose dans la sève xylémienne, suggérant ainsi l’implication des 

sucres dans le contrôle du débourrement.  

En plus de l’ABA, d’autres hormones peuvent également jouer un rôle dans les réponses au stress 

hydrique (Peleg et Blumwald, 2011) comme les cytokinines (CKs), antagoniste de l’ABA, qui stimulent 

le débourrement (Pospíšilová et al. 2000 ; Kudoyarova et al. 2007 ; Reddy et al. 2013 ; Leduc et al. 

2014), l’acide salicylique (SA) qui stimule, entre autres, la fermeture des stomates et la production de 

dérivés réactifs de l’oxygène (ROS, reactive oxygen species) limitant ainsi potentiellement la 
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croissance (Miura et al. 2014) ou encore l’éthylène (ET) qui inhiberait la croissance (Wilkinson et 

Davies, 2010).  

Les réponses physiologiques à l’excès d’eau sont en partie dépendantes de l’intensité et de la 

durée du stress. Que cela soit lors de la submersion des racines, d’une submersion partielle des 

organes aériens ou d’une submersion complète les réponses peuvent impliquer différentes 

hormones telles que l’ET, l’ABA ou encore les GAs (voir pour revue Voesenek et Bailey-Serres, 2015). 

Chez le riz, l’ET stimulerait des gènes impliqués dans la tolérance à la submersion conduisant, entre 

autres, à une diminution en ABA et une augmentation en GAs. Ceci expliquerait la stimulation de la 

croissance observée en cas de submersion partielle chez cette espèce. L’excès d’eau peut également 

entrainer une fermeture des stomates (Vartapetian et Jackson, 1997 ; Armstrong et Drew, 2002). Yu 

et al. (2015b) ont montré chez le peuplier que l’application d’une submersion partielle pendant 50 

jours conduisait à une diminution des échanges gazeux et du contenu en chlorophylle, réduisant ainsi 

potentiellement le taux photosynthétique. La baisse en sucres pourrait ainsi expliquer la diminution 

de la croissance chez les plantes soumises à ce type de stress. 

 

b. Impact de la lumière sur l’architecture 

 

Les plantes transforment, via la photosynthèse, l’énergie lumineuse en énergie carbonée 

indispensable pour leur croissance et leur développement. Une modification de l’environnement 

lumineux, que cela soit au niveau de la quantité et/ou de la qualité, peut alors influencer 

l’architecture d’une plante (voir pour revues Leduc et al. 2014 ; Demotes-Mainard et al. 2016 ;  

Huché-Thélier et al. 2016). Un des premiers mécanismes observés qui permet d’appréhender l’effet 

de la quantité de lumière sur l’architecture est le phototropisme. Ce phénomène se réfère à une 

croissance asymétrique d’un organe en direction de la lumière, dans le cas où celle-ci est distribuée 

inégalement, conduisant à la réorientation dudit organe (Iino, 1990). L’effet de la quantité de lumière 

sur la croissance a également été étudié sur quinze espèces d’arbres tropicaux (Poorter, 1999). Il a 

été montré que le taux de croissance le plus élevé correspondait au niveau intermédiaire d’intensité 

lumineuse (25-50% de la lumière incidente). Par ailleurs, une corrélation positive entre l’intensité 

lumineuse et le taux de débourrement a été décrite, entre autres, chez le sapin baumier, le pin 

sylvestre, l’épicéa, le frêne, Vaccinium hirtum et le rosier (Zieslin et Mor, 1990 ; Bartlett et Remphrey 

1998 ; Niinemets et Lukjanova 2003 ; Kawamura et Takeda, 2004). Le rosier est particulièrement 

sensible à la quantité de lumière perçue. Girault et al. (2008) ont montré chez six cultivars de rosier 

appartenant aux espèces R. hybrida, R. chinensis et R. wichurana un besoin strict de lumière pour 

déclencher le débourrement pour une culture de plantes décapitées et défoliées. De plus, ces 

auteurs ont montré que le bourgeon est le siège de la perception de la lumière. Par ailleurs, 
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Demotes-Mainard et al. (2013) ont montré chez R. hybrida ‘Radrazz’ une augmentation de +34 à 

+45% du taux de débourrement de la partie médiane de l’axe primaire de plantes soumises à une 

contrainte lumineuse temporaire (PAR faible suivi d’un PAR fort) comparativement aux plantes 

cultivées en confort lumineux pendant toute la période de culture (figure 5).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 5. Pourcentage de débourrement au cours du temps chez des plantes de Rosa hybrida ‘Radrazz’ 
soumises à une contrainte lumineuse (PAR faible) pendant 16 ou 27 jours (d’après Demotes-Mainard et al. 
2013).  
FBV : stade de fleur visible.  

 

 

En plus de la quantité de la lumière, la qualité de celle-ci est déterminante comme l’ont montré Evers 

et al. (2006) sur le blé et Muleo et al. (2001) sur le prunier. Pour étudier l’effet de la qualité de la 

lumière sur l’architecture du pétunia, Gautam et al. (2015) ont utilisé une bâche de culture absorbant 

le rouge lointain (FR), augmentant ainsi le ratio rouge clair : rouge sombre (R : FR). Ils ont obtenu des 

plantes plus compactes avec une réduction de l’élongation des tiges. Cependant, lorsque l’intensité 

lumineuse était faible et que l’éclairage sous la bâche était complémentée par de la lumière bleue les 

auteurs ont pu observer une stimulation de l’élongation des tiges et de la hauteur des plantes. Une 

étude similaire réalisée sur le poinsettia (Mata et Botto, 2009) a montré que les plantes cultivées 

sous un fort ratio R : FR étaient plus compactes mais que le diamètre des tiges et le nombre de tiges 

latérales restaient inchangés. Chez le chrysanthème et le rosier, l’application de lumières rouge 

(60%) et bleue (40%) ont permis de réduire la hauteur des plants (Ouzounis et al. 2014). Alors que la 

lumière bleue n’a aucun effet sur la ramification du rosier (Abidi et al. 2013), elle a entrainé une 

augmentation du nombre d’axes chez plusieurs espèces dont le chrysanthème (Mortensen et 
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Strømme, 1987 ; Huché-Thélier et al. 2016). Par ailleurs, un faible ratio R : FR a entrainé une 

diminution de -10 à -15%  chez quatre espèces de graminées (Williamson et al. 2012). Chez le rosier, 

alors que R favorise le débourrement, le rouge lointain FR l’inhibe (Girault et al. 2008), suggérant un 

rôle majeur du ratio R : FR dans le processus de ramification chez cette espèce.  

 

Cependant les processus physiologiques mis en jeu sont encore mal connus. Parmi les 

différentes voies de signalisation hypothétiques, trois acteurs sont reconnus pour jouer un rôle dans 

la régulation de la croissance et du débourrement : les photorécepteurs, les hormones et les sucres 

(figure 6).  

La lumière module la croissance, notamment par la régulation de la division cellulaire et de 

l’expansion cellulaire via des photorécepteurs (Okello et al. 2016). Les photorécepteurs sont divisés 

en trois grandes familles principales : les cryptochromes qui peuvent percevoir les UV-A et la lumière 

bleue, les phytotropines qui perçoivent la lumière bleue et les phytochromes qui perçoivent la 

lumière bleue et les changements de la lumière rouge et du ratio R : FR (Casal, 2013). On ne traitera 

dans cette partie que les voies de réponses impliquant les phytochromes. Ceux-ci ont été les 

premiers à être décrits chez A. thaliana. Au nombre de cinq chez cette espèce, nommés A, B, C, D et 

E, ils sont principalement situés dans le cytoplasme sous forme inactive. Lorsqu’ils sont activés par le 

rouge clair ils sont transloqués dans le noyau où ils peuvent alors déclencher les voies de 

signalisation en interagissant avec des facteurs de transcription appelés PIFs pour Phytochrome 

Interacting Factor (Chen et al. 2004 ; Galvão et Fankhauser, 2015). Les phytochromes A, B et C sont 

conservés entre les espèces (Franklin et Quail, 2010). Il a souvent été démontré que le phytochrome 

B (phyB) interviendrait dans la perception du ratio R : FR (Reddy et Finlayson 2014 ; Leduc et al. 

2014). Sous lumière blanche (i.e fort ratio R : FR) des mutants phyB d’A. thaliana présentent des 

élongations des tiges et des pétioles supérieures à celles observées chez les sauvages, indiquant le 

rôle de phyB dans la régulation négative de la croissance (Reed et al. 1993). Ceci est confirmé par de 

Lucas et al. (2008) qui ont montré que phyB régulait négativement l’élongation des cellules de 

l’hypocotyle chez A. thaliana (ratio R : FR élevé) en déstabilisant PIF4 qui, lui, stimule l’élongation de 

cet organe. 

Il faut toutefois noter que l’effet de la lumière est souvent médié par la régulation des voies de 

biosynthèse ou de signalisation des hormones. En effet, de Lucas et al. (2008) ont montré qu’en cas 

de faible ratio R : FR, les protéines DELLAs (répresseur de la voie de signalisation des GAs) inhibent 
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Figure 6. Représentation des voies de signalisation impliquées dans la régulation des processus de croissance et 
de débourrement. Suite à l’activation du phytochrome B (phyB) par un fort ratio R : FR (rouge clair : rouge 
sombre), celui-ci régulerait positivement le débourrement via une inhibition de la voie de signalisation de 
l’auxine (IAA). Cela entrainerait une inhibition de la voie de biosynthèse et de signalisation des strigolactones 
(SL) via les gènes MAX4 et MAX2. Par ailleurs, cela entrainerait une accumulation de cytokinines (CKs) par une 
stimulation de la biosynthèse et une inhibition de leur dégradation par les cytokinines oxidases (CKXs). 
Parallèlement, phyB agirait négativement sur l’acide abscissique (ABA) stimulant ainsi également le 
débourrement. Le rôle des GAs dans la régulation de la croissance et du débourrement est complexe puisque, 
dépendant des études, phyB peut stimuler ou inhiber l’accumulation de GAs. Les GAs stimulent le 
débourrement et la croissance via la dégradation des protéines DELLAs qui inhibent l’expression des facteurs 
de transcription stimulant la croissance (PIF ; Phytochrome Interacting Factor). PhyB peut également 
déstabiliser directement les PIFs. L’activation de phyB peut conduire à la stimulation de la photosynthèse et 
donc l’accumulation de sucres disponibles pour le débourrement et la croissance. Le transport des sucres et le 
clivage du saccharose en glucose et fructose serait stimulés par phyB. En effet, celui-ci stimule l’expression des 
gènes RhSUC2 et RhVI codant pour des transports de sucres et une invertase vacuolaire respectivement (Basé 
sur Lucas et al. 2008 ; Finlayson et al. 2010 ; Girault et al. 2010 ; Henry et al. 2011 ; Choubane et al. 2012 ; 
Reddy et Finlayson 2014 ; Leduc et al. 2014 ; Demotes-Mainard et al. 2016 ; Barbier et al. 2015). 
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l’activité de PIF4 et donc réduisent l’élongation de l’hypocotyle. En cas de forte concentration de 

GAs, les protéines DELLAs sont déstabilisées et les GAs peuvent agir en favorisant la croissance. 

L’AUX intervient également dans la régulation de la croissance en réponse à un stimulus lumineux. Ce 

rôle a largement été illustré, notamment dans le cas du phototropisme avec la mise en place d’un 

gradient latéral d’AUX vers la partie ombrée de la plante (voir pour revue Christie et al. 2013). La 

croissance est alors plus importante dans la région ombrée permettant la réorientation de l’organe 

vers la zone éclairée. 

Récemment, Reddy et Finlayson (2014) ont montré que l’intégration du signal lumineux par phyB 

contrôle également la ramification par l’intermédiaire d’AUX chez A. thaliana. La forme active de 

phyB réprimerait l’action inhibitrice d’AUX sur le débourrement. Chez cette même espèce, l’ABA 

régulerait négativement le débourrement en réponse à un faible ratio R : FR (Reddy et al. 2013). Chez 

le rosier, Choubane et al. (2012) ont montré l’implication positive des GAs dans le débourrement de 

bourgeons axillaires de plantes de rosier décapitées et cultivées à la lumière. D’autres hormones 

telles que les strigolactones (SLs), inhibitrices du débourrement, et les CKs, stimulatrices du 

débourrement, interviendraient également dans la régulation de la ramification via le ratio R : FR 

(Finlayson et al. 2010 ; Su et al. 2011). Une expérience menée sur des doubles mutants phyB/MORE 

AXILLARY GROWTH (MAX) MAX2 ou MAX4 (gènes impliqués dans la voie de signalisation et la 

biosynthèse des SLs) a montré que la ramification n’était affectée que si ces gènes étaient 

fonctionnels (Finlayson et al. 2010). PhyB réprimerait l’expression des gènes MAX2 et MAX4 

stimulant ainsi le débourrement (Demotes-Mainard et al. 2016). Les preuves de l’implication des CKs 

dans la voie de contrôle du débourrement par phyB sont indirectes. En effet, Il a été montré que 

l’expression des CYTOKININ OXIDASE impliqués dans le catabolisme des CKs était stimulée par un 

ratio R : FR faible (phyB inactif ; Demotes-Mainard et al. 2016). Au contraire, lorsque phyB est actif 

(rapport R : FR élevé), il stimulerait l’activité des CKs, et donc le débourrement, en inhibant la voie de 

signalisation de l’AUX. 

Une autre voie de signalisation permettant la régulation de l’architecture de la plante implique les 

sucres solubles. Les sucres contrôlent positivement la croissance et le débourrement via leur rôle 

trophique et signal (Wang et Ruan, 2013 ; Henry et al. 2011 ; Rabot et al. 2012 ; Barbier et al. 2015). 

Or, la quantité et la qualité de la lumière peuvent influencer la photosynthèse et donc la quantité de 

photoassimilats (Leduc et al. 2014 ; Girault et al. 2010 ; Demotes-Mainard et al. 2016 ; Huché-Thélier 

et al. 2016). Un faible ratio R : FR, une faible expression de phyB ou une exposition à la lumière bleue 

peuvent diminuer le contenu en chlorophylle dans les feuilles et donc le taux net d’assimilation chez 

plusieurs espèces (Demotes-Mainard et al. 2016). De plus, chez les mutants phyB, l’ouverture des 

stomates est réduite limitant ainsi les apports en CO2 pour la photosynthèse (Demotes-Mainard et al. 

2016). Chez le rosier, Girault et al. (2010) ont montré chez des plantes décapitées que le 
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photocontrôle du débourrement dépendrait en partie de la photorégulation du métabolisme des 

sucres. Cette hypothèse est renforcée par l’observation (i) d’une augmentation de l’expression du 

gène RhSUC2, codant pour un transport de sucres, dans les bourgeons qui débourrent et les tiges 

exposées à la lumière (Henry et al. 2011) et (ii) d’une photo stimulation de l’activité de l’invertase 

vacuolaire dans le bourgeon (Girault et al. 2010). En étudiant l’activité promotrice du gène codant 

l’invertase vacuolaire (RhVI1), Rabot et al. (2012) ont démontré que la lumière et le saccharose ont 

un effet synergique sur l’expression de ce gène. 

 

c. Impact de la stimulation mécanique sur l’architecture 

 

Les plantes se développant à l’extérieur sont constamment soumises à des stimuli 

mécaniques engendrés par des facteurs tels que le vent, la pluie, le passage d’animaux ou encore les 

plantes avoisinantes (voir pour revues Braam, 2005 ; Coutand et al. 2010 et Moulia et al. 2015). A 

court terme, deux types de réponses très rapides, voire immédiates, au stimulus mécanique 

existent : le thigmotropisme et la thigmonastie. Le thigmotropisme est caractérisé par une réponse 

dépendante de la direction du stimulus. Cette réponse peut être illustrée par le comportement des 

plantes grimpantes dont le développement s’adapte aux supports rencontrés (Jaffe et Galston, 

1968). A la différence du thigmotropisme, la thigmonastie est une réponse indépendante de la 

direction du stimulus et dépend de la structure de l’organe. Un des exemples le plus connu de 

thigmonastie est la réponse de Mimosa pudica, ou encore sensitive, dont les feuilles se replient au 

moindre contact quelle que soit la direction du stimulus (Simons, 1981 ; Malone, 1994). A long 

terme, les plantes peuvent répondre aux stimuli mécaniques par des changements 

morphogénétiques, phénomène appelé thigmomorphogenèse (Jaffe, 1973). La thigmomorphogenèse 

conduit généralement à une réduction de la longueur des tiges et à une augmentation du diamètre 

de celles-ci (Biddington, 1986). A l’inverse, elle peut également favoriser la flexibilité des tissus 

comme cela a été montré chez le haricot (Jaffe et al. 1984). Ces changements morphogéniques 

permettraient à la plante de mieux supporter l’augmentation des contraintes mécaniques comme le 

vent (Telewski et Jaffe, 1986). Un des premiers facteurs ayant permis d’appréhender et de décrire la 

thigmomorphogenèse est l’effet du vent sur les arbres (Metzger, 1983). Les arbres soumis au vent 

ont souvent une taille réduite, un tronc plus large et un port en drapeau (Jacobs, 1954 ; Telewski et 

Jaffe, 1986). Reubens et al. (2009) ont observé une diminution de la hauteur de plantes suite aux 

passages répétés d’un bras mécanique sur la partie supérieure de jeunes plants de chêne pédonculé 

et de robinier faux-acacia. Des résultats similaires ont été obtenus chez des plantes ornementales 

comme les asters de Chine, le séneçon cinéraire et le pétunia avec une réduction de croissance plus 

ou moins importante selon les espèces (Autio et al. 1994). Une étude réalisée chez le rosier R. 
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hybrida ‘Radrazz’ Knock-Out® (Morel et al. 2012) a montré que la stimulation mécanique sur des 

jeunes rosiers cultivés en serre augmentait le nombre de ramifications basales et réduisait la 

longueur des axes primaires et secondaires sans modifier le nombre de métamères.  

La perception et la transmission du signal de stress mécanique sont encore mal connues 

(Fluch et al. 2008). Différentes hormones de croissance, le calcium intracellulaire, les calmodulines, 

les ROS, les kinases, et bien d’autres acteurs physiologiques joueraient un rôle dans cette 

signalisation chez les plantes (Mori and Schroeder, 2004 ; Braam, 2005; Chehab et al. 2009 ; Coutand, 

2010). Récemment, le rôle du facteur de transcription, nommé PtaZFP2, en réponse à une courbure 

des tiges a été mis en évidence (Martin et al. 2014). L’étude de peupliers surexprimant ce facteur de 

transcription a montré que la croissance longitudinale et cambiale était réduite en absence de 

stimulus mécanique. Il a été montré que la surexpression de ce facteur de transcription réduisait la 

sensibilité des plantes à la stimulation mécanique. Par ailleurs, Buchanan et al. (2000) ont émis 

l’hypothèse que les hormones telles que l’ABA ou l’ET pourraient également participer à l’inhibition 

de la croissance et de la ramification. Ces deux hormones pourraient être responsables d’une 

fermeture des stomates plus longue entrainant une réduction en CO2 et donc du taux 

photosynthétique. La diminution en CO2 pourrait également être due à une densité stomatique 

réduite suite à une stimulation mécanique comme cela a été montré chez le chêne (Reubens et al. 

2009). La diminution en photoassimilats découlant de la réduction du taux photosynthétique 

expliquerait alors la diminution de croissance et du débourrement.  

 

d. Impact de la température sur l’architecture 

 

En 1960, Wang a été un des premiers qui suggéra que la durée de culture des plantes pouvait 

être prédite grâce à la somme des températures journalières. Par la suite, Myneni et son équipe 

(1997) ont étudié la croissance des plantes dans les latitudes nord entre 1981 et 1991 et en ont 

conclu que l’augmentation de la croissance des plantes était liée au prolongement des saisons 

végétatives, et donc, en partie, à l’augmentation de la somme des températures journalières. Depuis, 

de nombreuses recherches ont porté sur l’effet de la température sur le développement des plantes 

et sur la notion de plages de températures optimales (Ritchie et NeSmith, 1991 ; Bita et Gerats, 

2013 ; Bahuguna et Jagadish, 2015). Par ailleurs, la différence entre les températures jour/nuit (DIF) 

peut affecter, chez de nombreuses espèces, la longueur des entre-nœuds, la hauteur de plante, 

l’orientation des feuilles et des tiges et la ramification (Myster et Moe, 1995). Chez la campanule, le 

taux de croissance de la tige était supérieur pour une DIF positive (24°C/12°C) comparativement à 

une DIF négative (12°C/24°C) ou constante (18°C/18°C) (Torre et Moe, 1998). Des résultats similaires 

ont été obtenus chez le Kalanchoë par Jensen (1994). Il a montré que l’application d’une pulse-DIF 
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négative (20°C/24°C) (la température de nuit élevée n’est appliquée que quelques heures) 

permettait d’obtenir des plantes plus compactes avec une réduction de la longueur des entre-nœuds 

et de la hauteur de la plante. Gibson et Paulsen (1999) ont observé une diminution linéaire de la 

biomasse aérienne chez le blé en fonction de l’augmentation des températures, allant de 20 à 27,5°C. 

A l’inverse, Fang et al. (2015) ont réalisé une expérience au Nord de la Chine qui a montré que, chez 

le blé, une élévation de la température moyenne de 2 à 2,5°C tout au long de la culture (température 

moyenne mensuelle allant de 1.8°C à 22,7°C de novembre à mai) augmentait la biomasse aérienne, 

le rendement, la hauteur de plante et le nombre d’épis par m². Laza et al. (2015) ont montré chez le 

riz que l’augmentation de températures nocturnes avait des effets contrastés selon qu’elle était 

appliquée durant la période de croissance végétative ou reproductive. L’augmentation de la 

température en période végétative a mené à un accroissement de la hauteur de plante mais n’a eu 

aucun effet sur le nombre de tiges. En revanche, en période reproductive, les effets sont négatifs 

avec une diminution de la hauteur de plante et du nombre d’épis par panicule. Chez le pétunia, la 

hausse de la température moyenne journalière a augmenté la hauteur de plante mais a diminué le 

nombre de bourgeons florifères (Blanchard et al. 2011). 

Des températures extrêmement basses peuvent également avoir des effets négatifs sur le 

développement des plantes (Alden et Herrmann, 1971 ; Anekonda et al. 2000). Une forte diminution 

de croissance et de débourrement a été observée pour certains cultivars du genre Pinus en période 

de gel (Viveros-Viveros et al. 2007). Cependant, des effets positifs du froid sont à noter. Chez de 

nombreuses espèces de ligneux le débourrement est dépendant d’une période de froid pour lever 

l’endodormance ; on peut citer notamment le sorbier, le poirier ou encore le nectarinier (Gariglio et 

al. 2006 ; Heide, 2011 ; Takemura et al. 2013). L’augmentation de la période de froid a permis chez le 

bouleau de diminuer le délai et la température requis pour atteindre 50% du débourrement (Junttila 

et Hänninen, 2012). Pop et al. (2000) ont montré qu’une température élevée suite à la levée de la 

dormance accélérait le débourrement chez le saule et le bouleau. L’effet des températures sur la 

croissance et le débourrement a également été montré chez le rosier avec notamment une 

diminution de la longueur des tiges et une augmentation du débourrement corrélées à 

l’augmentation des températures (température maximale 26°C) et une stimulation du débourrement 

dans les parties basale et médiane de la tige après application d’une période de froid (environ 5°C) 

(De Vries et Smeets, 1979 ; De Vries et al. 1986 ; Khayat et Zieslin, 1982 ; Marcelis-van Acker, 1995 ; 

Brun et Mary, 2003 ; Dieleman et Meinen, 2007 ; Djennane et al. 2014). 

Les réponses physiologiques associées aux changements de température sont multiples (voir 

pour revues Mittler et al. 2012 ; Bita et Gerats, 2013 ; Wingler, 2015 ; Bahugana et Jagadish, 2015). 

Une hausse de la température peut affecter l’expansion et la division cellulaire (Smertenko et al. 

1997) ainsi que la stabilité des membranes, des brins d’ADN et d’ARN ou encore l’efficacité de 
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réactions enzymatiques. Toutes ces modifications peuvent jouer le rôle de thermosenseur et induire, 

entre autres, une baisse de la photosynthèse notamment par une diminution de l’efficacité du 

photosystème II et de l’activité de la rubisco (Barnabás et al. 2008). De plus, l’exposition d’une plante 

à une température supérieure de 5°C à sa température optimale peut conduire à une augmentation 

d’hormones inhibitrices de la croissance comme l’ABA (Talanova et al. 2003 ; Bita et Gerats, 2013). 

L’application de GAs, stimulatrices de la croissance, sur des mutants d’orge déficients en GAs et 

résistants aux températures élevées augmentait leur sensibilité aux hautes températures 

(Vettakkorumakankav et al. 1999). Chez A. thaliana, le rôle de l’AUX en réponse à une augmentation 

de températures ne dépassant pas 30°C a été discuté par de Wit et al. (2014). La hausse de 

température stimulerait la production d’AUX dans les cotylédons et son transport basipète vers et 

dans l’hypocotyle (figure 7). L’AUX interagirait alors avec les GAs qui, à leur tour, interagiraient avec 

les PIFs afin de promouvoir la croissance.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 7. Modèle de l’interaction entre la voie de la signalisation par l’auxine et deux variables climatiques : la 
température et le ratio R : FR chez une plantule d’Arabidopsis thaliana. Une hausse de température ou un 
faible ratio R : FR conduit à une augmentation de la production d’auxine par l’intermédiaire, entre autres, des 
facteurs de transcription PIFs (Phytochrome Interacting Factor ; d’après de Wit et al. 2014). 

 

 

Lors de la période végétative, l’application de froid réduit également la division et l’expansion 

cellulaire (voir pour revue Wingler, 2015). La première raison pouvant expliquer le ralentissement de 

ces deux processus est la réallocation des sucres. En effet, la photosynthèse n’est pas toujours 

inhibée par la baisse des températures (Hurry et al. 1995). Des processus d’acclimatation tels que le 
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recyclage du phosphate ou la régénération du ribulose biphosphate permettent de maintenir le taux 

photosynthétique (Kurepin et al. 2013). Il a également été montré chez A. thaliana une absence de 

rétroaction négative des sucres sur la photosynthèse en cas d’acclimatation au froid (Strand et al. 

1997). A l’inverse, le taux de photosynthèse peut être réduit chez certaines espèces de conifères et 

s’accompagne d’une augmentation du stockage dans la feuille de sucres sous forme de réserve 

métabolisable (Molina-Montenegro et al. 2012). De façon générale, la réallocation et l’accumulation 

de sucres solubles permettraient d’augmenter la tolérance au froid, réduisant ainsi la quantité de 

sucres investie pour les processus de croissance. De plus, en cas d’exposition au froid, il est possible 

d’observer une rigidification des parois limitant par là même l’expansion cellulaire qui repose sur 

l’extensibilité des membranes. En réponse aux basses températures, la plante peut également 

modifier l’expression de certains gènes (Shinozaki et al. 2003 ; Chinnusamy et al. 2007). Achard et al. 

(2008) ont montré que, chez A. thaliana, le froid stimulerait l’expression du régulon CBF1 (C-repeat 

binding factor 1) – un régulon étant un ensemble de gènes dont l’expression est co-régulée - 

résultant en la stabilisation et l’accumulation de protéines DELLAs, ce qui conduit, in fine, au 

ralentissement de la croissance. En plus de la régulation de la croissance en réponse à un 

changement ponctuel de température, les GAs, et plus précisément la diminution du contenu en 

GAs, interviendraient également dans l’arrêt de croissance observé chez les plantes pérennes en 

automne (Cooke et al. 2012). Bien que son rôle soit controversé, l’ABA participerait à l’entrée en 

dormance des bourgeons ainsi qu’au maintien de celle-ci (Shimizu-Sato et Mori, 2001 ; Cooke et al. 

2012 ; Gonzàlez-Grandio et Cubas, 2014 ; Zheng et al. 2015). D’autres hormones seraient impliquées 

comme les CKs et l’AUX (Horvath et al. 2003)  

 

e. Impact des nutriments sur l’architecture 

 
Les êtres vivants sont composés d’eau, de sels minéraux et de matières organiques 

constamment renouvelés. En plus du CO2 et de l’eau, les plantes autotrophes - capables de 

synthétiser toutes les matières organiques nécessaires à leur développement - ont également besoin 

de minéraux inorganiques tels que l’azote minéral (N), le phosphore (P), le potassium ou encore le 

calcium. L’augmentation de la population favorise l’intensification des cultures, un appauvrissement 

des sols ainsi que l’exploitation de sols très peu fertiles. Or, les carences en éléments nutritifs 

peuvent avoir des conséquences limitantes sur le développement des plantes. Sprengel (1787-1859) 

fut un des premiers à suggérer qu’une carence en un seul élément minéral indispensable pouvait 

rendre les sols improductifs. De nombreux chercheurs s’accordent à dire que N et P sont les 

éléments les plus restrictifs (Agren et al. 2012 ; Bracken et al. 2015). L’enrichissement des sols de 

cultures en N et P résulte en une croissance supérieure à celle observée avec un enrichissement en N 
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ou P seulement que ce soit pour les plantes terrestres ou marines (Elser et al. 2007). Une stimulation 

de la croissance suite à une augmentation en N disponible a également été reportée chez l’abricotier, 

le poirier et le rosier (Ashok et Rengasamy, 2000 ; Milošević et al. 2013 ; Sah et al. 2014). Lortie et 

Aarssen (1997) et Umehara et al. (2010) ont montré qu’une carence en N ou P réduisait la 

ramification. Ceci serait en accord avec l’augmentation de la ramification observée chez le peuplier 

suite à un apport en N (Cooke et al. 2005 ; Cline et al. 2006). Chez le rosier, une carence en N 

prolongée de 35 jours suivie d’un approvisionnement en N augmente le taux de débourrement des 

bourgeons axillaires des zones basale et médiane de la tige tandis qu’elle le diminue dans la zone 

apicale (Huché-Thélier et al. 2011). Ces conditions de culture ont conduit à une diminution de la 

qualité visuelle des rosiers avec un port asymétrique et des plantes moins vigoureuses. La diminution 

du débourrement dans la zone apicale s’expliquerait par une diminution en N dans cette zone. Furet 

et al. (2014) ont montré que l’effet de la lumière sur le débourrement nécessiterait la présence de 

l’azote dans le milieu de culture. En effet, sur des plantes de rosier décapitées soumises à une forte 

luminosité, les bourgeons ne débourraient qu’en présence d’une forte concentration en N. Par 

contre, certaines espèces, comme le pêcher, semblent être insensibles à un changement de quantité 

d’apport en N (Génard et al. 1994). 

 

En condition limitante en nutriments, une réallocation de la biomasse vers le système 

racinaire est généralement observée (Hermans et al. 2006), réduisant ainsi la croissance aérienne. Ce 

mécanisme permet à la plante d’augmenter l’absorption des nutriments par une exploration du 

substrat plus importante par le système racinaire. Une déficience en N et P affecte souvent la 

photosynthèse et la répartition des photoassimilats. Suite à une carence en N ou P, une accumulation 

de sucres et d’amidon est observée dans les feuilles (Cakmak et al. 1994 ; Paul et Driscoll, 1997 ; 

Martin et al. 2002). La forte concentration en sucres réprimerait alors des gènes de la photosynthèse 

réduisant ainsi le taux photosynthétique. Cette diminution serait également due, dans le cas d’une 

carence en P inorganique dans le cytosol, à une réduction de la quantité d’ATP (adénosine-

triphosphate), nécessaire aux processus photosynthétiques (de Groot et al. 2003). Des études ont 

montré qu’un apport supplémentaire en N conduisait à l’augmentation de la concentration en CKs 

(Takei et al. 2004) via la stimulation des gènes IPTs (isopentonyle transferase). En effet, l’utilisation 

de la fusion du gène GUS (beta-glucuronidase) aux gènes IPTs a montré que N stimulait l’expression 

de ces gènes chez A. thaliana (Miyawaki et al. 2004), montrant une possible régulation du 

débourrement par N via les CKs, hormones stimulatrices du débourrement. D’autres hormones 

interviendraient dans la régulation du débourrement en réponse à une variation d’apport en N ou P. 

Umehara et al. (2010) ont suggéré qu’une carence en P limiterait le débourrement chez le riz via 

notamment une augmentation du contenu en SLs dans la tige. En effet, des mutants déficients en SLs 
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ou insensibles aux SLs cultivés en conditions limitantes en P ne présentaient pas d’inhibition du 

débourrement. Des résultats similaires ont été observés par Kohlen et al. (2011) chez A. thaliana 

avec des plantes mutées dans la voie de biosynthèse ou de signalisation des SLs. Une déficience en N 

augmenterait également la quantité en SLs chez le sorgho et le pois ce qui inhiberait le 

débourrement (Yoneyama et al. 2007, Foo et al. 2013). Récemment, Xu et al. (2015) ont étudié, chez 

le riz, l’interaction entre la disponibilité en N et trois hormones régulatrices du développement : les 

CKs, les SLs et l’AUX. L’apport en N a permis de lever la dormance et de stimuler le débourrement via 

les CKs. En effet, une augmentation en N stimulerait les gènes OsIPT dans les nœuds, augmentant 

ainsi la quantité de CKs dont une partie, au moins, serait transportée dans les bourgeons. D’autre 

part, N aurait un effet stimulateur sur la capacité de transport d’AUX dans les nœuds et sur la 

quantité d’AUX elle-même indépendamment de la voie des CKs. En condition limitante en N, une 

stimulation de la synthèse de SLs a été observée dans les racines et dans les nœuds, participant ainsi 

potentiellement à l’inhibition de la ramification (figure 8).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 8. Modèle explicatif de l’interaction entre la disponibilité en azote et l’auxine, les cytokinines et les 
strigolactones pour le contrôle de la ramification chez le riz (d’après Xu et al. 2015). 
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III/ Contrôle génétique de l’architecture de la plante 

 

 

La croissance et le développement des plantes sont également déterminés par les facteurs 

génétiques qui prédisposent une espèce, un individu, à une architecture spécifique (Hallé et al. 

1978). La très grande variabilité génétique existant entre les genres, les espèces et même les 

individus constitue une formidable ressource génétique exploitable dans les programmes de 

sélection. Une meilleure connaissance de l’hérédité et de l’héritabilité des variables architecturales 

permettrait une meilleure maîtrise de l’architecture de la plante et donc, de sa forme. 

 

 

III.I/ La sélection naturelle et contrôlée des caractères d’intérêt 

 

 

Le processus de sélection n’est pas nouveau, il est même à la base de l’évolution des espèces. 

La théorie de la sélection naturelle a été défendue, bien que différemment, dans un premier temps 

par Lamarck (1744-1829) puis par Darwin (1809-1882). Cette théorie repose sur quatre points :  

- toute espèce présente naturellement des variations aléatoires ; 

- si cette variation est défavorable, l’individu a de fortes probabilités de disparaitre ou de ne pas 

rencontrer de partenaire sexuel. La descendance est alors réduite ou nulle ce qui entraine la 

disparition de cette variation ; 

- si cette variation est avantageuse, et par là-même, permet de survivre à une crise écologique ou de 

rencontrer plus de partenaires sexuels, elle sera diffusée au sein de l’espèce par le biais des 

descendances ; 

- par le biais de ces variations, une espèce peut s’éloigner progressivement de l’espèce souche 

jusqu’à former une nouvelle espèce.  

 

Ce concept de sélection de variation a été mis à profit par l’homme dès sa sédentarisation, il 

y a 10 000 ans. Les éleveurs-agriculteurs du néolithique ont domestiqué et sélectionné les plantes en 

choisissant les plus productives, les plus résistantes, les plus nutritives et celles qui se conservent le 

mieux. C’est ainsi que débuta l’amélioration contrôlée des plantes de manière empirique. Elle a 

permis d’améliorer différents traits agronomiques bien que les progrès fussent très lents jusqu’au 

20ème siècle (Feyt, 2007). Les travaux de Mendel (1822-1884) sur l’hérédité des caractères chez le 

pois ont posé les bases des lois de l’hérédité mendélienne. La découverte des principes de l’hérédité 

ont permis l’essor de la sélection raisonnée sur des bases pragmatiques avec les premiers 
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croisements de parents choisis. Depuis, les nombreuses avancées scientifiques dans le domaine de la 

génétique combinées aux progrès continus des techniques ont permis de mieux orienter les 

programmes d’amélioration des plantes. Cette évolution est flagrante lorsqu’on prend l’exemple du 

blé avec un rendement moyen en France de 6 à 7 q/ha (quintaux par hectare) en 1800 qui n’a cessé 

d’augmenter pour atteindre 15 q/ha après la deuxième guerre mondiale, période de la ‘révolution 

verte’, puis 70 q/ha de nos jours (Feyt, 2007 ; Brisson et al. 2010). Cela s’explique en partie par la 

sélection de variétés de blé basée sur des traits architecturaux d’intérêt qui a permis de créer des 

variétés nanifiées, donc plus résistantes à la verse, et plus productives (Peng et al. 1999). 

 

 Un cas de sélection de plante ornementale : le rosier 

 

Le rosier a été domestiqué dès l’Antiquité en Chine, Asie de l’ouest et Afrique du nord 

(Raymond, 1999 ; Gudin, 2000). Limités à un usage en tant que haie défensive contre les animaux, les 

rosiers ont été rapidement utilisés comme plantes médicinales et ornementales. Les Romains 

utilisaient au moins 32 remèdes à base de rose. Même si on considère la possibilité que les rosiers de 

Chine aient été cultivés en Italie dès le 16ème siècle, ils n’ont été réellement introduits dans le reste de 

l’Europe qu’à la fin du 18ème siècle (Gudin, 2000), entrainant une augmentation fulgurante du nombre 

d’hybridations (figure 9). L’ensemble de ces hybrides forme les bases génétiques des ‘rosiers 

modernes’ (Raymond, 1999). Plus de 200 espèces et entre 35 000 (Bendahmane et al. 2013) et 

50 000 (Lemonnier, 2014) cultivars de rosiers sont actuellement répertoriés au niveau mondial. La 

majorité de ces espèces appartient au sous-genre Rosa du genre Rosa ; ce sous-genre étant divisé en 

10 sections (Banksianae, Indicae Bracteatae, Laevigatae, Carolinae, Caninae, Cinnamomeae, Rosa, 

Pimpinellifoliae, Synstylae ; Wissemann, 2003). Les travaux de Hurst (1941) et Wylie (1954) ont 

montré que tous les cultivars connus proviendraient de 10 espèces : R. canina, R. chinensis, R. 

foetida, R.gallica, R. gigantea, R. moschata, R. multiflora, R. phoenica Boiss., R. rugosa et R. 

wichurana. 

 

Roses anciennes 

 

Les premières roses cultivées en Europe étaient des variétés ‘non remontantes’ (Maia et 

Vénard, 1976), c’est-à-dire ne fleurissant qu’une fois par an au printemps. Parmi elles, la rose 

musquée (R. moschata, diploïde), la rose gallique (R. gallica, tétraploïde) et la rose blanche (R. alba, 

hexaploïde issue du croisement R. canina x R. gallica). Les roses de Damas (R. damasceana, 
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Figure  9.  Histoire de la sélection du rosier (Gallais et al. 1992) 
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tétraploïde) proviendraient du croisement R. gallica x R. moschata pour le groupe à floraison estivale 

et du croisement R. gallica x R. phoenicia pour le groupe dont la floraison est prolongée jusqu’en 

automne. Ces roses de Damas sont utilisées actuellement pour la production d’huile essentielle 

servant à la production de parfum. Le croisement (R. rubra x R. moschata) x R. alba donna naissance 

au rosier cent feuilles (R. centifolia, tétraploïde) qui fut longtemps considéré comme la plus parfaite 

des roses (Maia et Vénard, 1976).  

L’introduction des roses de Chine à la fin du 18ème siècle marqua un tournant dans la 

domestication des rosiers. Deux types de rosiers ont été ramenés de Chine, les Bengales peu 

parfumés et les Thé très parfumés. Ces deux types sont remontants, caractère absent des roses 

cultivées en Europe. Le nombre exact d’espèces de rosiers introduites est inconnu, au moins une 

douzaine est reconnue (Lemonnier, 2014) contrairement aux quatres initialement décrites par Hurst 

(1941). Un des premiers rosiers miniatures cultivés en Europe fut une forme naine d’un rosier de 

Bengale ne faisant pas plus de 30 cm. Les roses Thé comprendraient peu d’espèces dont R x odorata 

qui serait issue du croisement R. gigantea x R. chinensis f. spontanea et des rosiers jaunes tels que le 

‘thé jaunâtre’ (R. indica ‘Ochroleuca’), caractère également absent des rosiers européens. Les 

différentes roses Thé auraient disparu mais leur patrimoine génétique, ainsi que celui des Bengales, 

s’est transmis à beaucoup de rosiers modernes (figure 9).  

Les rosiers Noisettes sont le fruit d’une hybridation entre R. moschata et une rose de Chine, 

probablement ’Old Blush’, réalisée par John Champneys aux Etats-Unis. C’est son voisin, Philippe 

Noisette, qui envoya soit des plants issus de ce croisement soit des graines récoltées sur ces plants à 

son frère Louis, pépiniériste en France. Les Noisettes sont caractérisés, entre autres, par un port 

nouveau, compact avec de nombreuses petites fleurs et une remontée de floraison. Quinze nouvelles 

variétés ont été créées à partir des roses Noisettes dès 1825, majoritairement par le rosiériste 

français Vibert. 

Les rosiers Bourbons sont apparus à la Réunion (anciennement appelée Ile Bourbon) par 

hybridation naturelle entre la rose de Damas d’automne et le rosier de Chine ‘Old Blush’. Comme 

pour le groupe des Noisettes, la principale nouveauté est la remontée de floraison. Le groupe des 

Bourbons fut véritablement lancé en 1825 par la création de ‘Gloire des Rosomanes’. Cinquante ans 

après, c’était des centaines de rosiers qui composaient le groupe des Bourbons.  

 La cohabitation des groupes Noisettes, Bourbons, Bengales, Thé et espèces européennes 

mena à de nouvelles hybridations donnant naissance aux Hybrides remontants et aux Rosiers Thé. 

Les Hybrides remontants se distinguent par une floraison remontante, de grandes fleurs parfumées 

et colorées. L’ascendance de ce groupe est complexe. ‘Rose du Roi’ (1819), représentant du groupe 

des hybrides de Portland - issu du croisement (R. bifera x R. gallica) x R. semperflorens -, aurait été 

croisé aux groupes des Bourbons et des hybrides de Chine donnant ainsi naissance au groupe des 
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Hybrides remontants. La première variété, ‘La Reine’, fut obtenue en 1842 par Laffay. Les rosiers Thé 

sont issus des croisements entre les rosiers Noisettes et R. indica sulphurea et entre les rosiers 

Bourbons et R. x odorata 

 

 Le nombre de cultivars explosa entre 1800 et 1900, notamment grâce à l’engouement de 

l’impératrice Joséphine (1763-1814) qui créa une collection de rosiers du monde entier dans sa 

demeure à Malmaison (Lemonnier, 2014).  

 

Roses modernes 

 

Premières roses modernes, les hybrides de thé sont le résultat de croisements entre Roses 

Thé et Hybrides remontants et ont tenu une place très importante au cours du 20ème siècle. Le 

premier rosier moderne remontant créé par Guillot en 1867 fut baptisé ‘La France’. La couleur jaune 

vif fut introduite en 1900 en croisant les hybrides de thé à l’espèce R. foetida ‘Persiana’. Ces 

croisements donnèrent naissance au groupe des Pernetianas. La première variété fut issue du 

croisement R. foetida ‘Persiana’ x ‘Antoine Ducher’ et fut nommée ‘Soleil d’Or’ par son créateur 

Pernet-Duchet. Ce groupe est caractérisé par des plantes soit à port érigé comme ‘Soleil d’Or’, soit à 

port buissonnant comme ‘Rayon d’Or’ (Pernet-Duchet, 1910). Les Polyanthas se sont développés en 

parallèle des Hybrides de thé par hybridation entre R. multiflora et un mutant nain du groupe des 

Bengales. Croisés avec des Hybrides de thé ils donneront naissance aux Floribundas, avec des plantes 

et des fleurs plus grandes. Des rosiers couvre-sols apparaissent également suite à la réalisation de 

croisements avec des espèces sarmenteuses comme R. wichurana (Lemonnier, 2014). 

 

La création variétale joue un rôle majeur dans cette course aux nouvelles variétés mais elle 

est utilisée de manière plus ou moins empirique (Gudin, 2000). En effet, la création d’une nouvelle 

variété de rosier repose sur l’hybridation de géniteurs choisis pour la complémentarité de leurs 

caractères d’intérêt. Cette sélection est basée sur la caractérisation morphologique. La sélection des 

hybrides débute dès l’année suivante, lors de la première floraison, et conduit à l’élimination de près 

de 99% des hybrides obtenus après pollinisation. Tout comme la sélection des géniteurs, elle repose 

sur l’expertise des sélectionneurs. Les hybrides choisis sont ensuite mis en culture à plus grande 

échelle et la sélection se poursuit sur de nombreuses années (environ 8 ans) pour obtenir un nombre 

réduit d’hybrides qui pourront alors, peut-être, devenir de nouvelles variétés commercialisées. Une 

meilleure connaissance de l’hérédité et l’héritabilité permettrait de mieux orienter les programmes 

de sélection. 
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III.2/ Identification des loci contrôlant les caractères d’intérêt 

 

 

a. Concepts d’hérédité et d’héritabilité  

 

 Lorsque Mendel a décrit pour la première fois les lois de l’hérédité chez le pois il a utilisé des 

caractères simples, soit des caractères qualitatifs, à deux modalités comme la couleur de la cosse 

(verte ou jaune) et de la fleur (blanche ou violette) ou encore la forme de la gousse (gris et lisse ou 

blanc et ridé) mettant en évidence la transmission de caractères dominants et récessifs à la 

descendance. Ces caractères simples, ayant peu de modalités, sont très souvent gouvernés par un 

seul gène. Il est possible de suivre aisément leur ségrégation dans la descendance en se basant sur le 

phénotype (figure 10). Cependant, des caractères tels que les traits architecturaux sont complexes, 

soit des caractères quantitatifs, et ne sont pas soumis directement aux lois mendéliennes. Suite aux 

travaux de Mendel, Galton (1822-1911) s’intéressa à l’hérédité d’un caractère quantitatif en étudiant 

la taille de graines de pois. Il montra qu’une relation linéaire existait entre la taille des graines des 

parents et celles des descendants. Par la suite, Fisher (1890-1962) a étendu le modèle mendélien de 

l’effet du gène unique au concept de génétique quantitative de l’effet de plusieurs gènes ; chaque 

gène répondant individuellement aux lois mendéliennes. Les caractères quantitatifs à variation 

continue sont sous la gouvernance de plusieurs gènes. Parmi les gènes contrôlant un trait quantitatif 

continu on peut distinguer dans certains cas les gènes majeurs ayant des effets forts sur le 

phénotype et les gènes mineurs ayant des effets plus faibles sur celui-ci. Nilsson-Ehle montra en 1908 

l’existence du phénomène de transgression qui qualifie l’apparition dans les générations issues d’un 

croisement de valeurs supérieures ou inférieures aux parents. C’est ensuite en 1926 que Morgan 

(1866-1945) proposa une vision linéaire du chromosome où chaque gène occupe une place précise 

appelée locus ; un locus étant un zone du génome codante ou non codante. Les différents travaux 

portaient jusqu’alors uniquement sur l’observation du phénotype, la découverte du support de 

l’hérédité qu’est l’acide désoxyribonucléique (Avery et al. 1944) et de sa structure (Watson et Crick, 

1953) a révolutionné les connaissances sur l’hérédité et son mode de transmission au 20ème siècle.  
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Figure  10. Ségrégation d’un caractère qualitatif dans une descendance avec l’exemple de la couleur des 
graines de pois. 

 

 

Le concept d’héritabilité a été décrit pour la première fois par Lush en 1940 dans le cadre de 

la sélection animale (voir pour revues Nyquist et Baker, 1991 ; Visscher et al. 2008 ; Holland et al. 

2002). Pour un caractère quantitatif donné, la valeur du phénotype est la résultante des variances 

génotypiques, environnementales, de leur interaction et de la résiduelle. L’héritabilité au sens large 

(H²) est la part de la variance phénotypique expliquée par la variance d’origine génétique, c’est une 

évaluation relative de la variabilité génétique. La variance génotypique est constituée de la variance 

des effets additifs (effets moyens des gènes, part transmissible à la descendance), de dominance et 

d’épistasie. L’héritabilité au sens étroit (h²) ne considère que la part de la variance phénotypique 

expliquée par la variance des effets additifs, c’est une évaluation relative de la variabilité génétique 

transmissible. L’héritabilité est une notion relative à une population et à un milieu donné. Un trait 

fortement héritable sera moins influencé par l’environnement et sera alors d’autant plus intéressant 

pour les sélectionneurs.  

Les traits simples tels que la hauteur de plante sont généralement fortement héritables et 

sont régulés par peu de gènes à forts effets. Au contraire, des traits complexes comme le rendement 

sont faiblement héritables et sont contrôlés par plusieurs gènes interagissant entre eux, avec le fond 

génétique et l’environnement (Edmeades et al. 2004). De nombreuses études ont porté sur le calcul 

de l’héritabilité de traits architecturaux chez le blé, le riz, le maïs (Zhao et al. 2006 ; Abdolshahi et al. 
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2015 ; Ogunniyan et Olakojo, 2015), le pin de Monterey (Lin et al. 2013) ou encore le pommier 

(Segura et al. 2006).  

Récemment, des études ont révélé chez le rosier que plusieurs traits architecturaux étaient 

fortement héritables. Kawamura et al. (2011 et 2015) ont montré que l’héritabilité au sens large de 

traits architecturaux tels que le nombre et la longueur d’entre-nœuds, la forme de la plante, la 

hauteur de plante, le diamètre des tiges, était élevée variant de 0,75 à 0,93. Crespel et al. (2014) ont 

travaillé sur six traits architecturaux et ont mis en évidence une héritabilité au sens large allant de 

0,48 pour la longueur des axes longs à 0,98 pour le nombre de métamères des axes longs. De même, 

Gitonga et al. (2014) ont travaillé sur la hauteur de plante, le nombre de tiges, la ramification et la 

longueur de tiges et ont calculé des héritabilités au sens large allant de 0,73 à 0,86. L’analyse 

génétique des différents traits architecturaux du rosier pourrait permettre d’identifier les régions 

chromosomiques impliquées dans le contrôle des caractères d’intérêt. 

 

b. Identification et localisation des QTLs contrôlant les caractères d’intérêt 

 

Différentes méthodes ont été élaborées afin d’identifier les gènes ou les régions 

chromosomiques (Quantitative Trait Locus, QTL) impliqués dans le contrôle d’un caractère d’intérêt. 

Le principe repose sur la liaison d’une variation phénotypique à un polymorphisme de séquence 

d’ADN. Cette liaison peut être identifiée par des méthodes dites de ‘génétique directe ou classique’ 

qui se base sur l’identification du ou des loci responsables des variations phénotypiques observées. 

Au contraire, les méthodes dites de ‘génétique inverse’ s’attachent à comprendre la fonction d’un 

gène en observant les variations phénotypiques des mutants correspondants (McCallum et al. 

2000 ; Gallais et Ricroch, 2006). Une des premières méthodes ‘directes’ utilisées est l’analyse 

génétique par cartographie génétique (Pflieger et al. 2001). 

 

Génotypage et construction de cartes génétiques  

 
L’analyse génétique par cartographie a été l’une des premières méthodes utilisées pour 

identifier et localiser, sur une carte génétique, des QTLs (Knapp et al. 1990). Une carte génétique est 

une représentation du génome d’une espèce, et plus particulièrement des chromosomes de base ou 

encore appelés groupes de liaison (LGs), obtenue à partir de marqueurs moléculaires. Un marqueur 

moléculaire est un fragment d'ADN sous contrôle héréditaire simple qui permet de ‘baliser’ le 

génome. Un marqueur idéal doit remplir un certain nombre de critères pour être informatif (Ziegle et 

al. 1992 ; de Vienne 1998) :  

- fort polymorphisme, 
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- codominance des allèles, 

- forte occurrence et répartition homogène dans le génome, 

- neutralité (c’est-à-dire qu’il n’est pas soumis à la sélection), 

- insensible au milieu (être facilement observable sans ambiguïté), 

- détectable facilement, rapidement et à un prix abordable, 

- fortement reproductible. 

Les premiers marqueurs utilisés pour construire une carte génétique d’espèces végétales 

furent des marqueurs RFLP (Restriction Fragment Length Polymorphism) chez la tomate, le maïs ou 

encore la pomme de terre (Paterson et al. 1988 ; Helentjaris et al. 1986 ; Lander et Botsein, 1989 ; 

Tanksley 1992). Très vite de nombreux marqueurs ont été développés (tableau 2) et sont disponibles 

pour de nombreuses espèces végétales (Semagn et al. 2006 ; Varshney et al. 2009).  

Pour la construction de cartes génétiques, les marqueurs microsatellites (SSRs) sont très 

largement utilisés (Gupta et Varshney, 2000 ; Yu et al. 2015a). Les avantages de ces marqueurs sont 

multiples : les SSRs sont très souvent co-dominants et facilement transférables chez d’autres 

espèces, leur utilisation nécessite une faible quantité d’ADN et est facilement automatisable et leur 

démocratisation rend leur prix abordable (Semagn et al. 2006 ; Kalia et al. 2011). Un marqueur 

microsatellite est une séquence d’ADN répétée. C’est une répétition en tandem d’un motif court 

(généralement de 1 à 4 nucléotides ou plus) tel que (A)n, (CG)n, (TAT)n et (GATA)n, n étant le 

nombre de répétitions. On parle de séquences répétées ou SSR. Le polymorphisme des SSRs repose 

sur le nombre de répétitions.  

Chez le rosier, les premiers marqueurs moléculaires (RFLP et RAPD) ont été utilisés pour 

étudier le polymorphisme de populations naturelles et entre variétés (Hubbard et al. 

1992 ; Reynders-Aloisi et Bollereau, 1996 ; Debener et al. 1996), les relations phylogéniques (Millan 

et al. 1996) et pour la construction de cartes génétiques (Debener et Mattiesch, 1999). Les premiers 

marqueurs SSRs utilisés sur rosier avaient été développés sur d’autres rosacées comme le pêcher, le 

pommier et le cerisier (Rajapakse et al. 2001). Ils ont ensuite été développés sur le rosier à partir : 

- d’ADN génomique issu de R. multiflora ; les SSRs ont été nommés ‘RMS’ (Suss et Schultz, 

2003), 

- d’ADN génomique issu de R. hybrida ; les SSRs ont été nommés ‘Rh’ (Esselink et al. 

2003),  

- d’ADN génomique issu de R. wichurana ; les SSRs ont été nommés ‘Rw’ (Zhang et al. 

2006), 

- d’ADN génomique de rosier issu de R. wichurana et d’EST (Expressed Sequence Tag) issus 

de R. whichurana et de R. hybrida ; les SSRs ont été nommés respectivement ‘Rw’ , ‘C’, 
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                                   Tableau 2. Récapitulatif des avantages et inconvénients de différents types de marqueurs moléculaires (d’après Verdu, 2014). 
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‘CL’, ‘CT’ (contigs plus ou moins longs), et ‘H’ (séquences non contiguées ; Hibrand Saint 

Oyant et al. 2008), 

- d’ADN génomique issu de R.  x odorata var. gigantea ; les SSRs ont été nommés ‘Rog’ 

(Meng et al. 2009), 

- d’un BAC contig (Bacterial Artificial Chromosome) issu de R. multiflora (Biber et al. 2010),  

- d’EST issu de R. chinensis ‘Old Blush’ : les SSRs sont identifiés numériquement (Yu et al. 

2015a). 

Récemment, des marqueurs SNPs (Single Nucleotide polymorphism), qui permettent de détecter un 

polymorphisme nucléotidique, ont été développés à partir d’EST de rosiers tétraploïdes (Koning-

Boucoiran et al. 2015). Ces SNPs ont été utilisés pour construire une carte génétique à haute densité 

basée sur la population R. wichurana x ‘Old Blush’ (communication personnelle Fabrice Foucher).  

 

Les distances entre marqueurs et l’ordonnancement de ceux-ci sont ensuite calculés. Les 

distances sont calculées en fonction du taux de recombinaison mesuré en centiMorgan (cM). Le taux 

de recombinaison dépend du nombre d’évènements de recombinaison ; plus il est élevé, meilleure 

sera l’estimation de la distance génétique entre deux marqueurs. Selon les populations, le nombre de 

recombinaisons varie (figure 11). Par exemple, pour les populations de type lignées recombinantes 

les évènements de recombinaison sont créés artificiellement à chaque génération d’auto-

fécondation. Chaque type de population présente ses avantages et ses inconvénients pour la 

résolution, le temps d’analyse et le nombre d’allèles. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 11. Comparaison schématique des méthodes pour identifier l’association entre une variation 
phénotypique et un polymorphisme nucléotidique en terme de résolution, de temps d’analyse et du nombre 
d’allèles chez le maïs (d’après Yu et Buckler, 2006). 
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Morgan (1866-1945) a montré que lorsque deux gènes sont proches l’un de l’autre sur un 

chromosome, ils ne ségrégent pas de manière indépendante, ils sont liés génétiquement et forme un 

un LG. Cela s’explique par la plus faible probabilité de crossing-over (CO ; i.e. évènements de 

recombinaison) sur de courte distance. Lorsque le taux de recombinaison dépasse 0,5 les marqueurs 

sont considérés comme indépendants et sont alors placés sur des LGs différents. Cependant, la 

mesure de la distance génétique ne peut pas s’appuyer directement sur les taux de recombinaison 

car ceux-ci ne sont pas additifs (de Vienne et al. 1995). Ceci est en partie dû à l’existence de COs 

multiples. Plus la distance entre deux marqueurs est grande plus la probabilité d’avoir non pas un, 

mais deux COs entre eux augmente. Le taux de recombinaison sous-estime alors la distance 

génétique car les effets des deux COs s’annulent. De plus, il y a une restriction à ce que deux COs se 

produisent proches l’un de l’autre, ceci étant d’autant plus vrai que la distance considérée est faible : 

c’est le phénomène d’interférence. Deux types de calculs de distance génétique existent. Tous deux 

prennent en compte les COs multiples mais se différencient par la prise en compte ou non du 

phénomène d’interférence. La méthode de calcul de distance de Haldane (1919) considère que 

chaque crossing-over est indépendant d’un autre et ne prend donc pas en compte le phénomène 

d’interférence à l’inverse de la méthode de calcul de Kosambi (1944). Les biais inhérents aux 

interférences seraient minimisés pour la méthode de Kosambi (Huehn, 2010, 2011).  

 

Les distances génétiques et l’ordonnancement des marqueurs sont calculés par des logiciels 

de cartographie tels que Mapmaker®, CarthaGène® ou encore JoinMap®. CarthaGène est un logiciel 

spécialisé dans la cartographie génétique multi-populations (Schiex et Gaspin 1997 ; de Givry et al. 

2005) tandis que MapMaker ® (Lander et al. 1987) permet de construire des cartes génétiques à 

partir de populations F2, de rétrocroisement (BC), d’haploïdes doublés (DH) et de SSD (Single Seed 

Descent). JoinMap® (Van Ooijen, 2006) est le seul logiciel de cartographie proposant de construire 

des cartes à partir de populations issues du croisement entre deux parents hétérozygotes notées CP 

(pollinisation croisée) en plus des autres populations telles que BC, DH, F2 ou encore HAP (haploïde). 

 

Construction de cartes génétiques chez le rosier 

 

La construction d’une carte génétique chez le rosier présente deux difficultés majeures. La 

première est le niveau variable de ploïdie selon les espèces. Hurst révéla en 1925 la présence de sept 

chromosomes de base  chez le rosier qu’il nomma ‘septet’. Rapidement les avancées en cytologie ont 

permis de mettre en évidence différents niveaux de ploïdie chez le rosier. Le nombre de 

chromosomes est un multiple de 7 et peut aller de diploïde (2n=2x=14) à octoploïde (2n=8x=56). La 

plupart des sections ont différents niveaux de ploïdie. Les roses modernes, R. hybrida, sont pour la 
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plupart tétraploïdes (Roberts et al. 2009). La cartographie génétique des espèces polyploïdes est plus 

difficile ; elle est due, entre autres, à la complexité des appariemments chromosomiques et donc de 

la ségrégation des caractères (Comai, 2005). Dans un premier temps, pour certaines espèces 

polyploïdes comme le blé ou la pomme de terre, des cartes ont été créées à partir d’espèces 

apparentées diploïdes (Bonierbale et al. 1988 ; Kam-Morgan et al. 1989). Depuis, de nombreuses 

cartes ont été construites en se basant directement sur des espèces polyploïdes en commençant par 

la canne à sucre (Wu et al. 1992 ; Al-Janabi et al. 1993).  

Chez les populations issues du croisement entre deux parents hétérozygotes (CP), il peut y 

avoir jusqu’à 4 allèles par locus qui ségrégent dans une population CP. Si l’on considère deux locus, et 

en tenant compte des différents cas de figure (couplage vs. répulsion, dominance vs. codominance, 

2, 3 ou 4 allèles par locus, et allèles nuls), il y a 27 configurations parentales élémentaires possibles. 

Dans un premier temps, deux cartes parentales sont construites à partir des ségrégations dues à la 

méiose du parent femelle et mâle respectivement. Une carte consensus est ensuite construite en 

utilisant les marqueurs communs codominants hétérozygotes chez les deux parents. 

La première carte génétique du rosier a été réalisée par Debener et Mattiesch en 1999 à 

l’aide de marqueurs AFLP et RAPD (tableaux 3 et 4). De nombreuses autres ont suivi aussi bien à 

partir de rosiers diploïdes (Crespel et al. 2002 ; Yan et al. 2005 ; Dugo et al. 2005 ; Linde et al. 2006 ; 

Hibrand-Saint Oyant et al. 2008 ; Spiller et al. 2011 ; Kawamura et al. 2011 ; Moghaddam et al. 2012 ; 

Roman et al. 2015) que de rosiers tétraploïdes (Rajapakse et al. 2001 ; Zhang et al. 2006 ; Koning-

Boucoiran et al. 2012 ; Yu et al. 2015a). Les cartes de diploïdes ont une longueur comprise entre 260 

et 545 cM tandis que celle des cartes de tétraploïdes est comprise entre 682 et 1225 cM. Que cela 

soit pour les cartes diploïdes ou tétraploïdes la distance moyenne entre marqueurs était comprise 

entre 1,7 et 7,4 cM. Une forte distorsion de ségrégation a également été observée pour quasiment 

toutes les cartes de rosier allant de 3,5 à 37,1% pour les cartes mâles et de 11,3 à 30,9% pour les 

femelles. Ce phénomène a été observé chez de nombreuses autres espèces telles que le maïs, le riz, 

l’azalée, le peuplier, l’abricotier et le pommier (Gardiner et al. 1993 ; Xu et al. 1997 ; Yin et al. 2004 ; 

Kenis et Keulemans, 2005 ; Byrne, 2009 ; Olukolu et al. 2009 ; de Keyser et al. 2010). La distorsion de 

ségrégation peut être due à : (i) une sélection gamétique, (ii) une incompatibilité gamétophytique ou 

sporophytique ou (iii) une sélection zygotique (Lorieux et al. 1995a, 1995b). Le système 

d’incompatibilité gamétophytique a été décrit chez plusieurs espèces de rosacées dont l’abricotier 

(Zuriaga et al. 2012), le cerisier (Matsumoto et al. 2012), le poirier (Okada, 2015) et le rosier (Ueda et 

al. 1996). Une forte distorsion peut augmenter les difficultés de cartographier les marqueurs 

concernés (Lorieux et al. 1995a et b, Mergeai et Diouf, 2012). 
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Tableau 3. Récapitulatif des principales caractéristiques des cartes génétiques réalisées à partir de rosiers diploïdes 
 

Parent Sexe 
Type de 

population 

Nombre 

d'individus 

Type de 

marqueurs 

Nombre 

de 

marqueurs 

utilisés 

Distorsion 

de 

ségrégation 

(%) 

Distance 

moyenne 

entre 

marqueurs 

Longueur 

de la 

carte (cM) 

Nombre 

de LGs 

Gène d'intérêt 

cartographié 
Référence 

93/1-117 femelle 
F1 60 

RAPD, AFLP, gènes 
d’intérêt 

134 11,3 2,4 326 7 
Blfo, Blfa 

Debener et Mattiesch 
(1999) 93/1-119 mâle 144 3,5 2,6 370 7 

93/1-117 femelle 

F1 88 
AFLP, SSR, PK, 

RGA, RFLP, SCAR, 
gènes d’intérêt 

271 28,8 1,8 487 7 

Blfo, Blfa, Rdr1, Mildew Yan et al. (2005) 93/1-119 mâle 273 11,7 1,8 490 7 

94/1 intégrée NA NA NA 545 7 

H190 femelle 
F1 91 

AFLP, gènes 
d’intérêt 

64 501 3,7 238,4 8 
r4, d6  Crespel et al. (2002) 

R. wichurana mâle 90 28,91 3,1 287,3 6 

Blush Noisette femelle 
F1 96 

RAPD, SSR, gènes 
d’intérêt 

87 NA 5,62 388,3 7 
Blfo Dugo et al. (2005) 

R.wWichurana mâle 50 NA 5,83 260 7 

95/13-39 femelle 

F1 170 
AFLP, SCAR, CAPS, 

RGA, BAC 

141 NA 2,6 370 7 
tâche noire, épine, fleur 
double, rayure blanche 

Linde et al. (2006) 82/78-1 - Sp3 mâle 147 NA 2,4 354 7 

97/7 intégrée 233 NA 1,8 418 7 

H190 femelle 
F1 91 AFLP, SSR 

106 26 4,1 432 7 
d6 

Hibrand-Saint Oyant et al. 
(2008) R. wichurana mâle 137 10 3,2 438 7 

94/1 (Yan et al. 2005),  
97/1 (Linde et al. 2006), 
HW (Crespel et al. 2002), 
OBxWOB26 (Shupert et 

al. 2007) 

carte 
consensus 

F1, BC 448 
AFLP, SSR, NBS-
LRR, protéine 
kinase, RGA 

597 NA 0,88 530 7 

Incompatibilité 
gamétophytique, Rdr1, 
production de parfum, 
remontée de floraison 

Spiller et al. (2011) 

‘The Fairy’ x R. 

wichurana 

femelle 

F1 98 
SSR, gènes 

d’intérêt, SCAR  

55 30,9 7,1 391,1 7 RoELF8, RoCOL2, RoFT, 
RoGID1, RoKSN, 

RoSPINDLY, RoVIP3, 
RoDELLA, RoTFL1b, 

RoGA2ox, MASAKOBP, 
RoSLEEPY 

Kawamura et al. (2011) mâle 70 37,1 5,8 406,9 7 

intégrée 77 50,7 5,4 403 7 
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Suite tableau 3. 

BC : backcross ; Blfo : fleur double ; Blfa : couleur rose des  fleurs ;  Rdr1 : résistance à la tâche noire ; Mildew : oïdium ; r4/ RoKSN : remontée de floraison ; d6 : fleur double ; RoELF8 : 
répression de la floraison ; RoCOL2 : réponses à la photopériode ; RoFT : promoteur de la floraison ; RoGID1 : récepteur des GAs ; RoSPINDLY : activation des protéines DELLAs ; RoVIP3 : 
répression de la floraison liée aux GAs ; RoDELLA : répresseur de la voie de signalisation des GAs ; ToTFL1b : répression de la floraison ; RoGA2ox : catabolisme des GAs ; MASAKOBP : contrôle 
du développement floral ; RoSLEEPY : régulation de la voie de signalisation des GAs ; RoLf35 : gène impliqué dans le contrôle de la floraison ; RoIAA : impliqué dans la voie de signalisation des 
GAs ; RoFD : contrôle de la floraison. NA : données non disponibles. 1 : taux de distorsion calculé avant la sélection des marqueurs cartographiés 

 

Tableau 4. Récapitulatif des principales caractéristiques des cartes génétiques réalisées à partir de rosiers tétraploïdes 
 

Parent Sexe 
Type de 

population 

Nombre 

d'individus 

Type de 

marqueurs 

Nombre de 

marqueurs 

utilisés 

Distorsion de 

ségrégation 

(%) 

Distance 

moyenne 

entre 

marqueurs 

Longueur de 

la carte (cM) 

Nombre 

de LGs 

Gène d'intérêt 

cartographié 
Référence 

82-1134 femelle 
F2 52 

AFLP, isozyme, 
morphologiques, 

SSR 

167 NA 4,1 682 14 
Epines sur le 

pétiole 
Rajapakse et al. (2001) 

86-7 mâle 171 NA 5,3 902 15 

82-1134 femelle 
F2 52 

AFLP, isozyme, 
morphologiques, 

SSR 

256 NA 3,6 920 20 
Epines sur le 

pétiole 
Zhang et al. (2006) 

86-7 mâle 286 NA 2,7 770 14 

P540 femelle 
F1 184 AFLP, NBS, SSR 

172 11,6 6,3 1 081 28   Koning-Boucoiran et al. 
(2012) P867 mâle 209 18,2 5,9 1 225 30   

Rosa chinensis 
'Yunzheng Xiawei' 

femelle 

F1 189 AFLP, SSR 

209 12,4 3,5 737 7 
 

Yu et al. (2015a) Rosa 'Sun City' mâle 166 6 4,5 752 7 
 

'Yunzheng Xiawei' x 'Sun 
City' 

intégrée 295 10,5 2,9 874 7   

NA : données non disponibles

Parent Sexe 
Type de 

population 

Nombre 

d'individus 

Type de 

marqueurs 

Nombre 

de 

marqueurs 

utilisés 

Distorsion 

de 

ségrégation 

(%) 

Distance 

moyenne 

entre 

marqueurs 

Longueur 

de la 

carte (cM) 

Nombre 

de LGs 

Gène d'intérêt 

cartographié 
Référence 

Rosa 'Yesterday' femelle 
F1 90 

AFLP, SSR, gènes 
d’intérêt 

273 NA 1,9 526 7 
Blfa, Blfo Moghaddam et al. (2012) 

R. wichurana mâle 322 NA 1,7 536 7 

H190 x R. wichurana intégrée F1 209 
SSR, gènes 
d’intérêt 

63 NA 7,4 468 7 
RoVIP3, RoDELLA, 

RoSPINDLY, RoKSN, 
RoLf35, RoIAA, RoFD 

Roman et al. (2015) 
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En effet, la distorsion de ségrégation influencerait le calcul de la distance génétique entre deux 

marqueurs ainsi que l’ordonnancement des marqueurs sur un même LG. 

 

Détection de QTLs 

 

L’identification des QTLs repose sur la liaison statistique entre le polymorphisme des 

marqueurs et les variations phénotypiques mesurées. L’utilisation de logiciels spécifiques tels que 

MapQTL ® (Van Oijen, 2004) ou R® (package Rqtl) permettent d’analyser conjointement ces deux 

informations et de révéler les liaisons statistiques. Plusieurs méthodes d’analyse sont disponibles et 

dépendent, entre autres, de la normalité de distribution des données phénotypiques. Dans le cas de 

données dites ‘non normales’, il est possible de réaliser un test non-paramétrique de Kruskal-Wallis 

(KW) qui teste individuellement l’association entre un marqueur et un phénotype. Dans le cas de 

données ayant une distribution dite normale, une analyse Interval Mapping (IM) suivie du Multiple 

QTL Mapping (MQM) (MAPQTL®) ou Composite Interval Mapping (CIM) (R®, Rqtl) est réalisée. Dans 

un premier temps il est nécessaire de calculer un seuil minimal de détection déterminant la prise en 

compte ou non de l’effet génétique détecté. Le seuil est calculé par un test de permutation basé sur 

un ré-échantillonage aléatoire des données. Plus le nombre de permutations est important plus 

l’estimation du seuil sera robuste. La plupart du temps, ce test est réalisé avec 1000 permutations 

(Kawamura et al. 2011 ; Fabbrini et al 2012) mais certaines études montent jusqu’à 10 000 

permutations (Bartholomé et al. 2013). Dans un second temps, la méthode IM permet, pour chaque 

position sur le génome, de calculer le LOD (log of odds ratios) score. C’est le logarithme en base 10 

du rapport de la vraisemblance de la présence d’un QTL sur la vraisemblance de l’absence de QTL 

(Lander et Botstein, 1989). Si le LOD est de 4 cela signifie qu’il y a 10 000 fois plus de probabilité 

d’avoir un QTL à la position indiquée que de ne pas l’avoir. L’inconvénient de cette méthode est 

qu’elle ne permet pas toujours de détecter le ou les QTLs à effets faibles qui peuvent être masqués, 

sur un même LG, par un QTL à effets forts (Lander et Botstein, 1989 ; Knapp 1991). Pour ce faire, il 

est possible de sélectionner les marqueurs les plus proches des QTLs détectés et de les définir 

comme co-facteurs. L’effet des QTLs préalablement détectés sera alors pris en compte dans le 

modèle permettant ainsi d’augmenter la puissance de détection de QTL. Cette méthode permet de 

mettre en évidence de nouveaux QTLs à effets plus faibles et, si tel est le cas, de distinguer deux QTLs 

sur un même groupe de liaison (Jansen 1993,1994 ; Jansen et Stam, 1994). Cette méthode est 

appelée méthode MQM et est très similaire à la méthode CIM développée initialement par Zeng 

(1994). Un QTL est caractérisé par un LOD, par le pourcentage de variation phénotypique du 

caractère expliqué par le QTL noté R² et par un intervalle de confiance. Une autre méthode de 

détection de QTL est également disponible sur le logiciel R avec le package Rqtl, il s’agit de la 
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méthode stepwise. Cette méthode prend en compte les QTLs et leurs interactions (épistasie) et est 

basée sur une comparaison de modèles grâce au ‘LOD score pénalisé’ (Manichaikul et al. 2009). Au 

LOD score est ajouté une pénalité dépendant du nombre de QTLs et d’interactions QTL x QTL. Le 

modèle ayant le LOD score pénalisé le plus élevé et donc le plus vraisemblable est choisi. La méthode 

de recherche forward/backward est utilisée. Dans un premier temps, des modèles successifs sont 

construits par incrémentation en ajoutant à chaque étape un QTL jusqu’à un nombre maximal de 

QTLs défini au préalable par l’utilisateur. Le LOD score pénalisé est calculé pour chaque modèle avec 

ou sans interaction. Dans un second temps, les QTLs sont éliminés un à un pour retourner au modèle 

nul. Les différents modèles sont alors comparés et le plus vraisemblable est choisi. 

Chez le rosier, la détection de QTL a porté, entre autres, sur la résistance aux maladies (Linde 

et al. 2006 ; Dugo et al. 2005) et l’architecture de la plante (Dugo et al. 2005 ; Yan et al. 2007 ; 

Kawamura et al. 2011, 2014, 2015 ; tableau 5). Yan et al. (2007) ont révélé quatre QTLs pour le 

nombre d’entre-nœuds, quatre également pour l’épaisseur de la tige, trois pour la longueur des tiges 

et cinq pour le taux de croissance. Kawamura et al. (2011) ont montré que six QTLs communs 

(chevauchement des intervalles de confiance de plusieurs QTLs) contrôlaient 10 traits architecturaux 

de l’inflorescence. En 2014, Kawamura et al. ont détecté, en plus des QTLs proches des six QTLs 

communs détectés en 2011, un QTL sur le LG6 impliqué dans le contrôle de la répartition de la 

floraison le long des axes de l’inflorescence. Kawamura et al. (2015) ont mesuré cinq traits 

architecturaux (forme et hauteur de la plante, angle d’insertion et diamètre des tiges et longueur 

moyenne des entre-nœuds) et ont révélé seize QTLs se regroupant en huit QTLs majeurs.  

 

Positionnement des gènes candidats sur une carte génétique 

 

L’approche gène candidat consiste à proposer des séquences nucléiques connues, appelées 

« gènes candidats », dont la fonction pourrait correspondre au gène majeur ou au QTL auquel on 

s’intéresse. Cette approche est constituée de trois étapes successives (voir pour revue Pflieger et al. 

2001). Premièrement, des gènes candidats sont sélectionnés et proposés en se basant sur des études 

moléculaires et physiologiques sur des espèces proches ou des espèces modèles (gènes candidats 

fonctionnels) ou en choisissant des gènes proches de la région chromosomique étudiée (gène 

candidats positionnels) dans la mesure où le génome est disponible. Deuxièmement, il est nécessaire 

de rechercher des polymorphismes moléculaires afin de positionner le ou les gènes candidats sur la 

carte génétique ou de rechercher des associations statistiques entre les polymorphismes du gène 

candidat et les variations phénotypiques parmi des individus sans lien de parenté. Troisièmement, la 
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Tableau 5. Liste des QTLs impliqués dans le contrôle de variables architecturales chez le rosier. 

Parent Ploïdie Sexe Caractère 
Nombre de 

QTLs associés 

LG (basé sur 

Spiller et al. 

2011) 

Variabilité 

expliquée (%) 
Etude 

94/1 diploïde intégrée 

NI 4 

 
Site 1 Site 2 

Yan et al. (2007) 

2 22 23 

3 20 13 
6 19 13 
7 13 15 

ST 4 

1 - 20 
2 20 16 

5 16 - 

6 31 19 

SL 3 
1 16 - 
2 35 28 

5 13 13 

GR 5 

2 13 17 
4 13 - 

5 - 15 

6 18 - 

7 15 - 

'The Fairy' x 
R. wichurana 

diploïde intégrée 

FLW 3 
4 26,7 

Kawamura et al. 
(2011) 

3 21,3 

1 10,1 

NBF2 4 

4 21,4 
3 17,2 

1 10,1 

7 9 

LF2 3 

3 28,4 

4 16,3 

7 10,7 

LF1 3 
7 19,2 
4 19,1 

3 15,6 

LV1 4 

3 33,1 
7 11,1 

1 10,2 

6 7 

NF2 2 
1 28,7 
4 25,5 

NF1 3 

4 24 

1 22,2 
2 13,1 

NV1 4 

4 42,1 
2 12,1 

1 9,4 
7 7,2 
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Suite tableau 5. 

 

NI : nombre d’entre-noeuds ; ST : épaisseur de la tige ; SL : longueur de la tige ; GR : taux de croissance ; FLW : nombre total 
de fleurs produites par les inflorescences de l’ordre 1 ; NBF2 : nombre d’axes d’ordre 3 sur les axes les plus longs d’ordre 2 
se développant sur l’inflorescence d’ordre 1 ; LF1 : longueur moyenne des entre-nœuds des axes inflorescentiels d’ordre 1 ; 
LF2 : longueur d’entre-nœuds des axes les plus longs d’ordre 2 se développant sur l’inflorescence d’ordre 1 ; LV1 : longueur 
moyenne des entre-nœuds des axes végétatifs de l’ordre 1 ; NF1 : nombre de nœuds sur les axes inflorescentiels de l’ordre 
1 ; NF2 nombre de nœuds sur les axes les plus longs d’ordre 2 ; NV1 : nombre de nœuds sur les axes végétatifs d’ordre 1 ; 
Zkdist : analyse séquentielle du profil de floraison de rameaux ;  BIV : nombre d’axes d’ordre deux comparé au nombre de 
bourgeons portés par les axes d’ordre 1 ; Frm : forme de la plante ; Hgt : hauteur de la plante ; Ang : angle d’insertion des 
axes par rapport à l’horizontal ; Dia : diamètre de la tige ; IntL : longueur moyenne des entre-nœuds. 

 

 

Parent Ploïdie Sexe Caractère 
Nombre de 

QTLs associés 

LG (basé sur 

Spiller et al. 

2011) 

Variabilité 

expliquée (%) 
Etude 

'The Fairy' x R. 

wichurana 
diploïde intégrée 

Z1kdist 3 

4 28,5 

Kawamura et al. 
(2014) 

3 20,5 

5 8,5 

Z2kdist 3 
6 22,5 
1 17,6 

2 17,1 

Z3kdist 
2 4 14,7 
 3 12,9 

Z4kdist 
2 7 26,6 

 3 8,7 
Z5kdist 1 1 24,4 

'The Fairy' x R. 

wichurana 
diploïde intégrée BIV 2 

2 35,9 Djennane et al. 
(2014) 3 30,2 

'The Fairy' x R. 

wichurana 
diploïde intégrée 

Frm 6 

4 21,4 

Kawamura et al. 
(2015) 

2 14,1 

7 6,6 

5 5,8 
3 5,7 

6 5 

Hgt 5 

5 17,3 
2 13 
6 7,8 

7 6,9 

3 6,3 

Ang 2 
4 32,9 
7 9 

Dia 2 
5 31,6 

2 20,6 
IntL 1 5 35,7 
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validation définitive du rôle du gène candidat repose sur des approches comme la transformation 

génétique ou encore l’étude de mutants. 

Cette approche a été utilisée pour des espèces comme le riz pour les caractères de l’angle 

d’insertion des talles et du nombre de talles (Jin et al. 2008), le peuplier pour la reprise du 

débourrement (Frewen et al. 2000) ou encore le rosier pour le contrôle de la remontée de floraison 

(Iwata et al. 2012). Ces auteurs ont montré que le gène RoKSN, orthologue du gène TFL1 (terminal 

flower-1) qui réprime la transition florale chez A. thaliana, co-localisait avec le gène RB (Recurrent 

Blooming, gène majeur récessif). L’étude de mutants pour le caractère de remontée de floraison a pu 

démontrer que la transcription de RoKSN était bloquée par l’insertion d’un rétrotransposon chez les 

rosiers remontants. Randoux et al. (2014) ont réalisé une validation fonctionnelle par une 

complémentation d’un mutant TFL1 d’A. thaliana et une expression ectopique de RoKSN chez un 

rosier présentant une remontée de floraison. La complémentation conduisit à une floraison tardive 

et une croissance indéterminée des plants d’A. thaliana et l’expression ectopique conduisit à une 

absence de floraison ainsi qu’à un changement de la croissance et de la ramification. D’autres études 

ont pu mettre en évidence des co-localisations de gènes impliqués dans le contrôle du 

développement de l’inflorescence chez A. thaliana avec des QTLs contrôlant le développement 

inflorescentiel chez le rosier (Kawamura et al. 2011, 2015). Des gènes impliqués dans le contrôle de 

l’initiation florale (RoVIP3, VERNALIZATION INDEPENDENCE 3, RoSPINDLY, RoDELLA) et de la 

remontée de floraison (RoKSN) co-localisent avec un des QTLs impliqués dans le contrôle de la date 

de floraison (récemment, Roman et al. 2015). Ils ont également observé que le gène RoSLEEPY, qui 

régule la voie de signalisation des GAs (hormone stimulatrice de croissance) chez A. thaliana, co-

localisait avec le QTL contrôlant l’élongation des organes végétatifs. Des résultats similaires ont été 

obtenus par Kawamura et al. (2015) avec une co-localisation du gène RoSLEEPY avec le QTL 

contrôlant la longueur moyenne des entre-nœuds. Ces auteurs ont également montré qu’un gène 

intervenant dans la voie de signalisation de l’AUX (stimulatrice de la croissance et inhibitrice du 

débourrement), RoAXR, co-localisait avec les QTLs impliqués dans la forme et la hauteur de la plante. 

Ceci est conforté par les résultats de Yan et al. (2007) et Spiller et al (2011) pour lesquels ce gène 

était localisé à proximité du QTL contrôlant la vigueur de la plante. Djennane et al. (2014) ont 

cartographié quatre gènes RwMAX intervenant dans la voie de régulation des SL et ont pu montrer 

qu’un des QTLs impliqués dans le contrôle de la ramification co-localisait avec RwMAX2. Ces résultats 

sont en accord avec le rôle récemment découvert des SLs dans la régulation du débourrement 

(Domagalska et Leyser, 2011). 

Si la séquence génomique de l’espèce étudiée est connue il est possible de rechercher 

directement les gènes candidats dans les intervalles de confiance des QTLs. Ceci a, par exemple, été 

réalisé chez le riz (Lim et al. 2014) où le séquençage des séquences d’ADN et d’amino-acides associé 
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à l’analyse des profils de méta-expression a mis en évidence 15 gènes candidats pour 11 QTLs 

impliqués dans la hauteur de plante, la longueur et la largeur des feuilles, la longueur des panicules 

et le nombre de talles. Des études similaires ont été conduites chez le peuplier pour la formation des 

bourgeons et la reprise du débourrement (Frewen et al. 2000 ; Fabbrini et al. 2012). Ce type de 

démarche nécessite d’avoir un nombre d’individus élevé et une carte suffisamment dense. 

 

Séquençage du génome rosier 

 

Depuis le séquençage d’un virus bactériophage par Sanger en 1977, de nombreux génomes 

ont été séquencés ou sont sur le point de l’être comme celui de la levure Saccharomyces cerevisiae 

(Goffeau et al. 1996), d’Escherichia coli (Blattner et al. 1997), de l’humain (International Human 

Genome Sequencing Consortium, 2004), du peuplier (Tuskan et al. 2006) ou encore du blé (Brenchley 

et al. 2012).   

Les premiers travaux sur le génome du rosier ont débuté par des études transcriptomiques  il y a une 

dizaine d’années. Des ARN (acide ribonucléique) ont été extraits de tissus floraux à plusieurs stades 

du développement pour obtenir des ESTs par séquençage (Foucher et al. 2008 ; Channelière et al. 

2002 ; Guterman et al. 2002). Par la suite, ce travail a été poursuivi à l’aide de puces par Guterman et 

al. (2002) et Dubois et al. (2011) ; il a permis de mettre en évidence de nombreux nouveaux gènes 

liés au développement floral. En 2012, Dubois et al. ont travaillé sur ‘Old Blush’ et ont : (i) séquencé 

des banques d’ADNc (ADN complémentaire) issus de différents tissus de la plante soumise ou non à 

des stress biotiques et abiotiques (http://iant.toulouse.inra.fr/R.chinensis), (ii) étudié l’expression de 

certains de ces gènes et (iii) identifié les peptides associés. La même année, Kim et al. (2012) ont 

publié les résultats de leur analyse transcriptomique à partir de quatre génotypes de rosier R. hybrida 

‘Vital’, ‘Maroussia’, ‘Sympathy’ et R. rugosa ‘Heading’. Ils ont séquencé des banques d’ADNc et de 

miARN de tissus floraux. Ils ont ensuite pu identifier entre 30 et 40 000 unigènes par cultivar ; un 

unigène étant un ensemble de transcrits issus d’un même locus.  

Récemment, plusieurs équipes de recherche se sont regroupées pour former un consortium nommé 

‘Rose Genome Sequence Initiative’ afin d’obtenir une séquence de haute qualité du génome du 

rosier. Le génome du rosier est plutôt petit (560Mpb) pour environ 30 000 gènes. Pour comparaison 

le blé a un génome de 17 000 Mpb et plus de 120 000 gènes. Pour ce travail, l’espèce R. chinensis 

‘Old Blush’ a été choisie. Plusieurs raisons justifient ce choix. Premièrement, cette espèce est diploïde 

facilitant ainsi le travail de séquençage et d’assemblage en comparaison à un rosier tétraploïde. 

Deuxièmement, ‘Old Blush’ est un ancêtre des roses modernes et a transmis de nombreuses 

caractéristiques ornementales. Troisièmement, cette espèce est facilement cultivable en serre et est 
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remontante. Pour finir, une méthode de transformation génétique a été mise au point pour ce 

cultivar (Vergne et al. 2010). 

Récemment le génome de ‘Old Blush’ a été séquencé (Genoscope, Evry, France). Les séquences, 

pouvant faire seulement quelques centaines de paires de bases, sont assemblées en contigs 

lorsqu’elles se chevauchent. A leur tour, les contigs peuvent être assemblés et ordonnés en scaffolds. 

Environ 80% du génome est couvert avec 20 000 scaffolds (Foucher, communication personnelle). 

Cependant, la forte hétérozygotie du rosier complexifie l’assemblage, un haploïde de ‘Old Blush’ a 

été créé pour être séquencé. Les données de séquençage seront ensuite ancrées sur une carte 

génétique de haute densité construite à partir du croisement R. chinensis ‘Old Blush’ x R. wichurana à 

l’aide de nombreux marqueurs SSRs et SNPs (Foucher et al. 2015). 

 

L’identification des QTLs/gènes contrôlant les traits d’intérêt est valorisable dans de 

nombreux domaines d’application de l’amélioration des plantes (voir pour revue Xu et Crouch, 2008). 

Les connaissances obtenues permettront de mieux identifier les ressources génétiques disponibles et 

donc, de mieux orienter les programmes de sélection. Ces données peuvent être notamment 

utilisées dans le cadre de la sélection assistée par marqueurs (SAM). Cette approche est basée sur la 

sélection d’un phénotype à partir du génotype aux marqueurs associés aux QTLs. La SAM se révèle 

particulièrement intéressante pour les espèces dont le cycle de développement s’étale sur plusieurs 

années et ralentit d’autant plus les étapes de la sélection (Freeman et al. 2013). Chez le rosier, 

l’objectif est de sélectionner précocement dans une descendance les individus qui ont les marqueurs 

associés au(x) caractère(s) d’intérêt permettant ainsi un gain de temps. Cette méthode peut 

également représenter une alternative à la mesure coûteuse d’un caractère phénotypique d’intérêt. 

Chez les rosacées ce type d’analyse est déjà utilisé chez le pommier (Ru et al. 2015) sur un petit 

nombre de gènes majeurs liés à la résistance aux bioagresseurs tels que Venturia inaequalis 

(Gianfranceschi et al. 1996 ; Tartarini et al. 1999) et Erwinia amylovora (Khan et al. 2007) ou encore à 

la texture de la pomme (Longhi et al. 2013). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 
 

53 
 

IV/ Effets de l’interaction Génotype x Environnement sur l’architecture de la plante 

 

 

IV.1/ Qu’est-ce que l’interaction Génotype x Environnement ? 

 

 

 Lorsqu’un caractère est observé entre plusieurs génotypes et plusieurs environnements, 

différents cas sont possibles :  

(i) le caractère peut être identique entre les génotypes et stable dans tous les environnements, 

(ii) il peut être différent selon les génotypes mais stable dans tous les environnements ; l’expression 

du caractère s’explique donc principalement par l’effet génotype, 

(iii) il peut être identique entre génotypes mais différent selon les environnements ; l’expression du 

caractère s’explique alors par l’effet environnement, 

(iv) il peut être différent selon les génotypes et les environnements.  

Dans ce dernier cas, les réponses phénotypiques (ou encore appelées normes de réaction) diffèrent 

d’un génotype à un autre. On parle d’interaction Genotype x Environnement (GxE) lorsque les 

normes de réaction sont différentes, avec des amplitudes de réponses différentes selon les 

génotypes ou des réponses opposées (figure 12 ; Allard et Bradshaw, 1964 ; Bowman, 1972 ; Via et 

Lande, 1985). L’interaction GxE est d’autant plus forte lorsque les normes de réaction sont opposées, 

avec un changement de rang des génotypes entre environnements (un changement de rang signifie 

que le classement des génotypes dans un environnement 1 est différent dans un environnement 2).  

L’interprétation de la performance – par exemple en terme de rendement en fleurs coupées –  d’un 

génotype dans une large gamme d’environnements peut dépendre de l’interaction GxE (Gauch et 

Zobel, 1996). En effet, la présence d’une forte interaction GxE diminue la valeur prédictive des effets 

génotype et environnement. A l’inverse, ces effets permettent de prédire la performance d’un 

génotype dans le cas où l’interaction GxE est faible (Sneller et al. 1997). Généralement, l’importance 

de l’interaction GxE est relativement forte pour les caractères peu héritables (Freeman et al. 2013 ; 

Gitonga et al. 2014). Une meilleure connaissance de l’interaction GxE est donc primordiale pour 

l’amélioration des schémas de sélection (Allard et Bradshaw, 1964). 

 

De nombreuses études ont porté sur l’effet de l’interaction GxE sur le rendement des 

espèces de grandes cultures telles que le blé, le colza, l’orge ou encore le riz (Yang et Baker, 1991 ; 

Jackson et al. 1994 ; Liang et al. 2015). Liang et al. (2015) ont étudié 392 génotypes de riz plantés
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Figure 12. Différents cas de plasticité phénotypique impliquant ou non une interaction Génotype x 
Environnement (GxE). Les plasticités phénotypiques du génotype 1 (rouge) et du génotype 2 (bleue) sont 
représentées par des normes de réaction. Dans le cas A, les génotypes répondent de manière similaire au 
changement d’environnements. Les normes de réaction ont la même inclinaison, il n’y a donc pas d’interaction 
GxE. Dans le cas B, les réponses des deux génotypes sont différentes avec une amplitude de réponse plus 
importante pour le génotype 2. Les normes de réaction n’ont pas la même inclinaison indiquant une interaction 
GxE. L’interaction GxE est plus forte dans le cas C puisqu’en plus d’avoir des inclinaisons différentes, les deux 
normes de réaction se croisent. 

 

chacun dans huit environnements différents. Ils ont pu mettre en évidence un effet de l’interaction 

GxE sur le rendement et, entre autres, sur une variable architecturale associée, le nombre de 

panicules par plante. Des travaux ont également été réalisés sur des arbres afin d’analyser les 

performances, notamment en terme de hauteur et de diamètre de l’arbre/branche et de nombre de 

branches, chez le pin maritime (Zas et al. 2004) et le peuplier (Rae et al. 2008 ; Fabbrini et al. 2012). 

Rae et al. (2008) ont étudié chez le peuplier 210 génotypes issus d’une population F2 sur trois sites 

européens climatiquement différents. L’interaction GxE était significative pour la hauteur de la 

plante, le diamètre du tronc, le nombre de branches sylleptiques et le volume du tronc malgré des 

héritabilités modérées à fortes (0.33-0.52). L’interaction GxE était due à des amplitudes de réponses 

différentes mais aussi à des réponses opposées des génotypes. Les effets de l’interaction GxE ont 

également été observés chez des rosacées telles que l’amandier (Yadollahi et al. 2011), le pommier 

(Liu et al. 2012) et le sorbier (Heide, 2011) pour les variables de hauteur de plante/branche, de 

circonférence/diamètre de tronc et nombre d’entre-nœuds.  

Plusieurs études ont pu mettre en évidence des effets forts de l’interaction GxE sur les traits 

architecturaux du rosier aussi bien pour la croissance que la ramification. Niu et Rodriguez (2009) ont 

étudié l’effet du stress hydrique sur quatre espèces de rosiers, R. x hybrida, R. x fortuniana, R. 
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multiflora et R. x odorata et ont montré des effets de l’interaction GxE sur toutes les variables de 

croissance mesurées. Une interaction GxE a également été observée pour les variables 

physiologiques mesurées associées au stress hydrique. Les auteurs ont suggéré que les différences 

observées dans les réponses physiologiques expliquaient les différences de croissance des cultivars 

en réponse au stress hydrique. L’effet de l’interaction GxE s’expliquait dans cette étude par des 

normes de réaction différentes et opposées. Des résultats similaires ont été obtenus par Cai et al. 

(2012) avec quatre autres cultivars de rosier soumis à un stress hydrique. Une autre étude portait sur 

l’influence de trois ou quatre environnements différents (un site aux Pays-Bas - phénotypage réalisé 

en été et en hiver - et deux sites au Kenya) sur une population de rosiers tétraploïdes (Gitonga et al. 

2014). L’interaction GxE était significative pour le nombre, le diamètre et la longueur des tiges. Elle 

s’expliquait majoritairement par des amplitudes de réponses différentes pour ces caractères. Une 

étude a également porté sur l’effet de l’interaction GxE sur la ramification. Girault et al. (2008) ont 

révélé que le taux de débourrement de six cultivars de rosiers soumis à du rouge clair variait, passant 

du simple au double pour R. hybrida ‘Méprille’ et R. wichurana. 

 

 

IV.2/ Les bases génétiques de l’interaction GxE 

 

 

Cinq hypothèses ont été proposées pour expliquer les bases génétiques de l’interaction 

GxE (voir pour revue, El-Soda et al. 2014) :  

(i) La notion de superdominance : la plasticité phénotypique dépendrait de 

l’homozygotie et serait négativement corrélée au nombre de loci hétérozygotes ; 

(ii) Les notions de pléiotropie et d’expression différentielle: un gène à effet pléiotrope 

influence deux caractères phénotypiques et peut avoir une expression, et donc des 

effets, différents sur chacun d’eux selon les environnements ; 

(iii) La notion d’épistasie : les gènes qui contrôlent la plasticité peuvent modifier 

l’expression d’autres gènes en fonction de l’environnement ; 

(iv) La notion de liaison génétique : les allèles associés à la plasticité peuvent être liés à 

des allèles associés au ‘fitness’ de l’individu ; 

(v) La notion d’épigénétique : l’environnement peut influencer la modification de la 

chromatine et la méthylation de l’ADN ce qui peut modifier l’expression et la 

fonction du gène altérant ainsi potentiellement le phénotype associé. 

 



 
 

56 
 

Connaitre les bases génétiques de l’interaction GxE, et donc les loci contrôlant la 

performance des génotypes dans différents environnements, est d’un grand intérêt pour les 

sélectionneurs. Le but est principalement de sélectionner des génotypes dont la performance est 

stable pour une large gamme d’environnements mais peut, dans certains cas, être de sélectionner le 

génotype ayant la meilleure performance dans un environnement donné. L’analyse génétique de 

l’interaction GxE est généralement abordée par des études de génétique quantitative visant à mettre 

en évidence les QTLs contrôlant les caractères d’intérêt dans différents environnements, ce qu’on 

appelle l’interaction QTL x Environnement (QTLxE) (Jansen et al. 1995 ; Malosetti et al. 2004). 

L’interaction QTLxE peut résulter d’une amplitude différente, voire opposée, des effets des QTLs 

pour un caractère d’intérêt dans différents environnements ou de la détection d’un QTL uniquement 

dans un des environnements étudiés (i.e. QTL spécifique ; figure 13 ; Mackay, 2001 ; El-Soda et al. 

2014).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 13. Effets des QTLs spécifiques à un environnement. Les QTL1 et QTL2 sont constitutifs avec des effets 
phénotypiques additifs positifs et négatifs respectivement indiquant ainsi l’absence d’interaction QTL x 
Environnement (QTLxE). Le QTL3 montre une interaction QTLxE puisque son effet sur le phénotype est plus 
important dans l’environnement 1 que dans l’environnement 2. Le QTL4 montre également une interaction 
QTLxE puisque son effet n’est détecté que dans un des deux environnements. Le QTL5 montre l’interaction 
QTLxE la plus forte car les effets sont opposés entre les environnements (d’après El-Soda et al. 2014). 

 

 

Une des premières études portait sur une population de tomates cultivée dans trois 

environnements différents (Paterson et al. 1991). Parmi les 29 QTLs détectés, 4 l’étaient dans 

l’ensemble des environnements, 10 dans seulement deux des environnements et 15 dans un 

environnement unique. Cette variation montre ainsi un fort effet de l’environnement sur le contrôle 
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des caractères mesurés et met en évidence des interactions QTLxE. Depuis, les études sur les 

interactions QTLxE se sont multipliées. Des interactions QTLxE ont été mises en évidence chez des 

espèces céréalières comme le maïs (Dudley et al. 1996), le riz (Wang et al. 2014), le blé (Zhang et al. 

2008) ou encore l’orge (Lacaze et al. 2009) pour des variables telles que le rendement, la hauteur de 

la plante et des organes aériens. Des travaux ont également porté sur les arbres tels que l’eucalyptus 

(Teixeira et al. 2011 ; Bartholomé et al. 2013 ; Freeman et al. 2013). Freeman et al. (2013) ont 

mesuré plusieurs caractères, dont le diamètre du tronc, chez quatre familles d’eucalyptus dont 3 

populations F1. Les populations F1 étaient plantées sur deux sites différents se distinguant 

principalement par la disponibilité en eau. Une interaction GxE significative a été mise en évidence 

pour le diamètre du tronc pour les trois populations ; elle s’explique par des normes de réaction 

d’amplitudes différentes et opposées. Onze QTLs impliqués dans le contrôle de la croissance ont été 

détectés parmi les quatre populations ; parmi eux, 38,5% montraient une interaction QTLxE 

significative. 

Chez le rosier, Yan et al. (2007) ont relevé quelques faibles interactions QTLxE pour la 

longueur des tiges, le diamètre des tiges, le nombre d’entre-nœuds et le taux de croissance sur des 

rosiers cultivés dans deux sites différents. Tandis que les mêmes QTLs étaient retrouvés pour le 

nombre d’entre-nœuds sur les deux sites - QTLs stables - certains QTLs étaient spécifiques à un site : 

un QTL sur trois était spécifique pour la longueur des tiges, deux sur quatre pour le diamètre de la 

tige et quatre sur cinq pour le taux de croissance.  
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Contexte et Objectifs 

 

La forme de la plante, et donc son architecture, détermine sa qualité visuelle qui est, pour 

une plante ornementale en pot, un des critères clés de l’acte d’achat. Elle est aussi une composante 

majeure du rendement, i.e. le nombre de tiges florales pour la fleur coupée (Kool, 1996). Le contrôle 

de l’architecture est un processus complexe soumis aussi bien à des facteurs génétiques 

qu’environnementaux. La forme de la plante peut être contrôlée par la voie génétique via la création 

variétale et/ou le contrôle de l’environnement via l’application de techniques culturales telles que la 

restriction hydrique (Morel, 2001 ; Demotes-Mainard et al. 2013), la modification de la quantité et de 

la qualité de la lumière (Girault et al. 2008 ; Abidi et al. 2013 ; Demotes-Mainard et al. 2016 ; Huché-

Thélier et al. 2016) ou la stimulation mécanique (Morel et al. 2012). Ces méthodes sont, cependant, 

appliquées de manière plus ou moins empirique par les obtenteurs et les horticulteurs. Les études 

réalisées sur les déterminismes génétiques et/ou environnementaux de l’architecture n’évaluent que 

très rarement les réponses génotypiques à différents environnements, i.e. l’interaction Génotype x 

Environnement (GxE). Pourtant, une meilleure connaissance de l’interaction GxE est primordiale pour 

mieux raisonner les programmes de création/sélection, mais aussi pour l’utilisation des techniques 

culturales. Deux travaux récents sur l’interaction GxE pour l’architecture de la plante ont néanmoins 

été réalisés chez le rosier à partir de huit génotypes cultivés sur deux années consécutives (Crespel et 

al. 2014) et d’une population cultivée dans quatre environnements différents (un site aux Pays-Bas - 

phénotypage réalisé en été et en hiver - et deux sites au Kenya ; Gitonga et al. 2014).  

Par ailleurs, l’architecture est un caractère complexe difficile à phénotyper. La plupart des 

études n’utilisent qu’un nombre restreint de variables morphologiques et/ou architecturales 

facilement mesurables, ne caractérisant que très rarement l’ensemble de l’architecture d’une plante. 

On peut notamment citer les travaux de Niu et Rodriguez (2009) et Cai et al. (2012) qui ont évalué 

l’effet du stress hydrique sur la croissance du rosier en mesurant des variables de biomasse (poids 

sec des tiges, feuilles et racines) ou encore le travail de Yan et al. (2007) qui, dans le cadre d’une 

analyse génétique, ont étudié l’architecture de rosiers en mesurant seulement quatre variables 

architecturales (nombre d’entre-nœuds, épaisseur et longueur des tiges et taux de croissance). 

Récemment, Kawamura et al. (2011, 2014 et 2015) se sont intéressés à l’architecture du rosier à 

l’échelle de l’axe inflorescentiel et de la plante entière en mesurant 5 à 8 variables architecturales 

telles que la longueur d’entre-nœuds, la hauteur et la forme de la plante ou encore le diamètre des 

tiges. Dans notre étude, l’utilisation de la digitalisation 3D devrait permettre de décrire plus 

précisément et plus exhaustivement l’architecture. Une meilleure connaissance de l’héritabilité, de 

l’hérédité et de l’interaction GxE sur l’architecture du rosier permettra de mieux maîtriser 

l’élaboration de la forme du rosier buisson. 
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C’est dans ce cadre que s’inscrit ce travail de thèse, qui a pour objectif de mieux connaître les 

déterminismes génétiques et environnementaux, et donc l’hérédité et l’héritabilité des variables 

architecturales ainsi que l’interaction GxE pour mieux maîtriser l’élaboration de la forme de la plante 

en prenant pour plante modèle le rosier buisson. Ce travail s’articule autour de deux axes qui 

constituent les deux chapitres de cette thèse.  

 

Le premier axe de ce travail de thèse vise à caractériser les réponses génotypiques, sur le 

plan architectural, de différents cultivars de rosiers buissons de formes contrastées à trois facteurs 

environnementaux : la lumière, l’eau et la stimulation mécanique ; il a donc pour objectif d’évaluer 

les effets du génotype et de l’environnement, et l’interaction des deux. Pour ce faire, en 

collaboration avec ASTREDHOR, les effets de la lumière, avec un ratio R : FR élevé, de l’eau, avec des 

cycles de dessiccation/réhydratation et d’une stimulation mécanique journalière ont été évalués sur 

cinq cultivars de rosiers. Le facteur eau ayant un fort effet sur l’architecture du rosier (Demotes-

Mainard et al. 2013 ; Huché-Thélier et al. 2013), une autre modalité a également été étudiée à l’IRHS. 

Les réponses de huit génotypes de formes contrastées à une alternance de restriction et de confort 

hydrique ont été évaluées sur le plan architectural et physiologique. Des perspectives d’applications 

horticoles pour mieux maîtriser la forme du rosier pourront être proposées. 

 

Le deuxième axe vise à (i) estimer l’héritabilité au sens large de variables architecturales, (ii) 

identifier les QTLs impliqués dans le contrôle de ces variables et (iii) étudier l’interaction QTL x 

Année. L’architecture de deux populations connectées issues de trois parents remontants, diploïdes 

et de formes contrastées a été mesurée sur deux années de culture. Une meilleure compréhension 

du déterminisme génétique de l’architecture du rosier devrait permettre de mieux orienter les 

programmes de création/sélection pour la forme de la plante. 
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CHAPITRE I 
 

 

Réponses génotypiques aux facteurs 

environnementaux apport en eau, lumière et 

stimulation mécanique sur le plan architectural et 

physiologique chez le rosier buisson 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 
 

62 
 

 

 

 



 
 

63 
 

Avant-propos 

 
La forme globale de la plante est une composante majeure de la qualité visuelle des plantes 

d’ornement en pot (Boumaza et al. 2009) et résulte de la construction architecturale de la plante. 

L’architecture est contrôlée empiriquement soit par la création variétale (= facteur génétique) soit 

par des techniques culturales comme l’application de régulateurs de croissance et/ou le contrôle des 

facteurs environnementaux, comme la restriction hydrique (Morel, 2001), la modification du spectre 

lumineux par l'utilisation de films photo-sélectifs (Rajapakse et Kelly, 1994) et la stimulation 

mécanique (Morel et al. 2012). Ces facteurs permettent de modifier certaines variables 

architecturales, comme la longueur des métamères, le nombre de ramifications et leur position le 

long de l'axe (Abidi et al. 2013 ; Morel et al. 2012). Par ailleurs, l'aptitude au débourrement des 

bourgeons, à l'origine de la ramification, est fortement dépendante du facteur lumière (Girault et al. 

2008, 2010 ; Henry et al. 2011 ; Rabot et al. 2012). Cependant, l’étude de l’effet des divers facteurs 

environnementaux est souvent réalisée à partir d’un cultivar et ne prend pas en compte la diversité 

génotypique. Pourtant, les réponses de différents cultivars peuvent être d’amplitudes différentes 

voire opposées (i.e. interaction GxE). Une meilleure compréhension de l’effet génotype, de l’effet de 

facteurs environnementaux (ici, ratio R : FR élevé, stimulation mécanique et restriction hydrique) et 

de leur interaction devrait permettre une meilleure maîtrise de l’élaboration de la forme de la plante. 
 

En collaboration avec trois stations expérimentales du réseau ASTREDHOR, STEPP Bretagne, 

Arexhor Pays de la Loire et GIE Fleurs et Plantes du Sud Ouest, les effets d’un ratio R : FR élevé, d’une 

stimulation mécanique journalière et de cycles de dessication/réhydratation sur l’architecture de 

cinq cultivars de formes contrastées, ainsi que l’effet génotype et l’interaction GxE ont été évalués.  

Plusieurs études ont montré que l’apport en eau impactait fortement l’architecture du rosier (Niu et 

Rodriguez, 2009 ; Cai et al. 2012 ; Demotes-Mainard et al. 2013 ; Huché-Thélier et al. 2013).Plus 

récemment, Demotes-Mainard et al. (2013) ont montré un fort effet d’une période de restriction 

hydrique suivie d’une période de confort hydrique sur la ramification d’un cultivar de rosier ‘Radrazz’ 

avec une augmentation conséquente du nombre de débourrement comparativement aux plantes 

cultivées en confort hydrique. Cette modalité a été testée à l’IRHS, mais cette fois-ci sur huit cultivars 

de forme contrastée allant du port érigé au port rampant. Les réponses de ces cultivars à une 

alternance de périodes de restriction et de confort hydrique ont été caractérisées sur le plan 

architectural et physiologique. Des perspectives horticoles, tant sur le plan de l’obtention et de la 

production, seront proposées. 

Ce chapitre a fait l’objet i) d’un article qui sera soumis à HortScience ; ii) d’un article accepté 

et paru dans Frontiers in Plant Science au printemps 2015. 
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Introduction 

 

In recent years, ornamental garden bush roses have been marketed in the spring rather than in the 

fall. The plants are therefore sold at the beginning of the growing season and even at the onset of 

flowering, and are necessarily grown in pots. Although they are more expensive, these products are 

much more attractive to consumers since they convey an immediate decorative effect. However, one 

of the major criteria of this visual quality is the overall shape of the plant, which must generally be 

compact, branched and well proportioned (Astredhor, 2009). It is for this reason that for the rose, 

like for other ornamental plants grown in pots, control of growth and branching is essential.  

Industrial horticultural production systems require an optimization of the production area, 

particularly under shelter, resulting in a densification of crops. Accompanied by relatively high 

average temperatures, these growing conditions favor leaf expansion and stem elongation, with a 

risk of etiolation if the overall climatic conditions are poorly controlled, whereas this excessive 

elongation of the stems sharply depreciates the visual quality of the product. The aim of the 

horticulturist is therefore to do everything possible to promote well-balanced and controlled plant 

growth, despite sometimes difficult growing conditions.  

The methods normally used to limit stem elongation are pruning, which also leads to an increase in 

branching, and the application of chemical growth regulators. The latter were commonly used in the 

past on plants grown in the greenhouse because they are effective, relatively inexpensive in relation 

to the profit they generate, and quite easy to use when they are well controlled by the user.  

However, their use is increasingly called into question because of their toxic effects on health and 

their impact on the environment. Their authorization and their commercialization are therefore 

threatened on the short term (Heins et al., 2000). Effective alternative methods to replace them 

exist, but they generally require a high level of technical know-how and knowledge about the 

physiological functioning of the species cultivated. Without being exhaustive, we can mention the 

modification of the light spectrum through the use of photoselective films (Rajapakse and Kelly, 

1994), the difference of day/night temperatures (DIF; Cockshull et al., 1995), mechanical stimulation 

(Garner and Langton, 1997) and water restriction (Morel, 2001). The ease with which these methods 

can be implemented depends on the company's level of technical expertise, the climatic conditions 

of the region and the production period. Among these methods, DIF has the disadvantage of 

generating an overconsumption of energy for nighttime heating (Morel et al., 1993), the extra cost of 

which limits its practical application. As for rose, little research into alternative methods has been 

done as of this time. We can however mention the use of photoselective film (Cerny et al., 2003), 

mechanical stimulation (Morel et al., 2012), and temporary water restriction (Demotes-Mainard et 

al., 2013). In the case of photoselective film, no significant difference was observed. On the other 
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hand, for the two other methods, a significant reduction of stem length was obtained. Nevertheless, 

these studies focused on only one cultivar. It therefore appears to be necessary to evaluate these 

methods on a wider range of bush rose cultivars with contrasted shapes and thus, to assess the 

Genotype x Environment (GxE) interaction.     

The aim of this research was therefore to evaluate the effect of three methods of plant growth 

control in five rose cultivars ranging from the upright bush rose to the ground cover rose. These 

methods include the use of a photoselective cover film that increases the red/far-red ratio (R/FR), 

mechanical stimulation through the repeated passage of a fringed plastic sheet over the apical part 

of the plants, and water restriction consisting of a succession of wetting and drying phases of the 

substrate. This study took place at three different experimental sites, each one devoted to a different 

method.    

 

Materials and Methods 

 

Plant material 

 

Four bush rose cultivars with contrasted shapes ranging from spreading to upright were initially 

chosen: ‘Baipome’ Pink Gnome®, ‘Old Blush’, ‘Perle d’Or’ and ‘The Fairy’, in addition to one hybrid 

with an intermediate shape, Hw336. The latter is derived from a cross between a dihaploid of Rosa 

hybrida L. H190 and a hybrid of R. wichurana Crép. (Crespel et al., 2002). 

 

Experimental conditions 

 

Plants were obtained from cuttings of 10-month-old plants grown in pots in the experimental 

facilities of the IRHS (French Research Institute on Horticulture and Seeds) in Angers. Cuttings 

consisted of a single metamer from the median zone of the stems. Cuttings were taken in January 

and planted in plugs (diameter: 35 mm; height: 40 mm) composed of a non-woven fabric containing 

a mixture of fine peat and perlite. They were placed under a plastic tunnel in a greenhouse for 

rooting. The average temperature was 18 °C at night and 22 °C during the day, and the relative 

humidity was maintained at saturation by a fine mist humidifier. After five weeks, the plants were 

planted in 0.5-L pots. Fifty plants of each cultivar were dispatched in Mar. 2015 to each of the three 

experimental stations: STEPP Bretagne (designated STEPP; Langueux, France, latitude: 48.514 N, 

longitude: 2.773 W), AREXHOR Pays de la Loire (designated AREX; Ponts de Cé, France, latitude: 

47.475 N, longitude: 0.632 W) and GIE Fleurs et Plantes du Sud Ouest (designated GIE, Villenave 

d’Ornon, France, latitude: 44.774 N, longitude: 0.54 W). For the three experimental stations, global 
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solar radiation outside of the greenhouse (Météo France, Beaucouzé, France) was measured to make 

it possible to calculate the sum radiation (in J/cm²). Moreover, PAR (Photosynthetic Active Radiation) 

was continuously recorded throughout cultivation for the STEPP station. Daily mean temperature 

under greenhouse or tunnel was measured for the three stations. All the measurements were carried 

out between 7 Apr. and 23 June (Table 1). 

 

Table 1|Climatic characterization of the year 2015. 

Month 
Thermal time (°C.d)  Cumulative irradiance (J/cm

2
) 

STEPP AREX GIE  STEPP AREX GIE 

April 314.1 403.8 391.9  44814 42638 40004 
May 430.5 541.1 543.2  53577 58772 61249 
June 364.1 461.3 491.0  52081 50637 72380 
Total 1108.7 1406.2 1426.2  150472 152047 173633 

 

 

Experimental protocol 

 

Plants were repotted in 2-L pots with a substrate composed of 60% of sphagnum peat, 20% of perlite 

and 20% of coconut fiber with a slow release fertilizer (11N–11P–18K; Faliénor, Vivy, France). Plants 

were divided into two 25-plant batches: one batch for the control plants (C-plants); one batch for the 

treated plants (T-plants). Irrigation was applied using drippers for the STEPP and AREX stations and 

using sub-irrigation for the GIE station. To better control the irrigation, the cultivars were grouped 

depending on previously assessed water needs (data not shown), ranging from low to high: (i) ‘Perle 

d’Or’, (ii) Hw336 and ‘Old Blush’ and (iii) ‘The Fairy’ and ‘Baipome’. No supplementary light was 

provided. Plants were cultivated under an unheated tunnel for the STEPP station and under a heated 

greenhouse and tunnel for the GIE and AREX stations, respectively. Three cultivation techniques 

were applied on treated plants: use of a photoselective cover film (STEPP), application of mechanical 

stimulation (AREX), and application of water restriction (GIE). 

The growing techniques were applied when the floral bud of the order 1 axis became visible (VFB1) 

and stopped when flowers of the order 2 axes started to wither (WF2; Fig. 1). 
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Experiment 1: Photoselective cover film (PCF) 

 

C-plants were grown under a tunnel covered with a Lumitherm4 transparent film classically used in 

horticulture (BPI Visqueen, London, United Kingdom) with a thickness of 200 µm, a thermal efficacy 

of 88%, a light transmission of 90% and a light diffusion of 30%. T-plants were cultivated under a 

tunnel with a Solatrol film that absorbs far-red light (BPI Visqueen, London, United Kingdom), with a 

thickness of 200 µm, a thermal efficacy of 65%, a light transmission of 83% and a light diffusion of 

20%. The light spectrum of each film was measured with an Avaspec-2048-6RM spectrophotometer 

(Avantès, Apeldoorn, The Netherlands; Table 2). 

 

  

 

 

 

Cover film 
Quantity of photons per spectral band (µmol. m

-2
.s

-1
) 

PAR (400-700nm) Blue (400-500 nm) Red (600-700 nm) Far red (700-800 nm) 

Control 821.4 237.4 294.5 243.4 
Photoselective (Solatrol®) 885.7 252.4 268.3 164.4 
Difference (%)1 +7.8% +6.3% -8.9% -32.5% 

Figure 1 | Application of the enhanced red/far-red ratio (R/FR, STEPP), 
mechanical stimulation (MS, AREXHOR) and cyclic drought (GIE) 
treatments based on the developmental stage of the plant [budburst of 
the rooted  cutting, visible flower bud of the order 1 axis (VFB1), 
withered flowers of order 2 axes (WF2), and elementary architectural 
structure (EAS) stage]. 
Treatment applications are indicated by dotted lines, and periods of 
non-restrictive conditions by continuous lines. 

Table 2 | Quantity of photons per spectral band (µmol. m-2.s-1) measured for control and photoselective (Solatrol®) 

cover films tested in STEPP. 

 

1Difference between the cover films with respect to control. 
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Experiment 2: Mechanical Stimulation (MS) 

 

T-plants were subjected to MS, which consisted of regularly passing a fringed plastic sheet (2 kg/m²) 

back and forth over the plants. The sheet was mounted on a frame driven by an electric motor. A 

programmer made it possible to trigger the system at a frequency of five passes a day every 2 h, five 

days a week, with each pass consisting of two back and forth movements. The travelling speed of the 

sheet was 30 m.h-1. Using a fringed sheet made it possible to avoid raising the frame to compensate 

for stem growth and to stimulate both apical and lateral axes. Tunnel temperature was set to a 

minimum of 5 °C and aeration was initiated when air temperature reached 20 °C. C-plants were 

cultivated in the same conditions but were not subjected to MS. 

 

Experiment 3: Water restriction (WR) 

 

C-plants were well-watered throughout the experiment; sub-irrigation was triggered when the soil 

water potential reached -10 kPa. T-plants were subjected to water restriction; sub-irrigation was 

triggered when the soil water potential reached -30 kPa. The water soil potential was measured by a 

tensiometer (SDEC, Reignac sur Indre, France) in one pot for each treatment and cultivar. The 

greenhouse temperature was set to a minimum of 5 °C and aeration was initiated when air 

temperature reached 17 °C. 

 

Architectural measurements and shape assessment 

 

Plant architecture is characterized by two architectural components, the axis and the metamer. Each 

component was described by architectural variables: morphologically (length, diameter, etc.), 

topologically (order of branching, etc.) and geometrically (branching angle, etc.). Two types of axes 

can be distinguished in roses, short axes that are composed of one to four metamers, and long axes 

that are composed of five metamers or more (Morel et al., 2009). The architectural analysis was 

carried out at the plant and axis scales. For practical reasons, four of the six architectural variables 

previously described by Crespel et al. (2013) were selected as they were the easiest to manually 

measure: (i) at the plant scale, the number of determined axes (i.e., axes ending with flowers or floral 

buds; NbDetA); and (ii) at the axis scale, the number of metamers on the long axes (NbMet_LA), the 

length of the long axes (L_LA), and the branching angle of the cord of the long axes in relation to the 

vertical axis (AngLA/Cord; Fig. 2). The branching angle in relation to the vertical axis was estimated 

on a scale of 1 for 0-30 °, 2 for 30-60 °, 3 for 60-90 °and 4 for 90 ° or more. Architectural variables at 

the axis scale were measured on five long axes randomly selected per plant. 
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Architectural measurements were performed at the elementary architectural structure (EAS) stage 

when plants were approximately five-months old and whose order 1 bearing axis had completely 

developed and branched, leading to a structure whose axes had reached the flowering stage in 

several weeks (Crespel et al., 2013). It took place from 12 June to 7 July in 2015. Ten plants per 

cultivar for each treatment were randomly chosen and defoliated. Architectural measurements were 

carried out manually. 

For each genotype, the shape was visually assessed on each plant by two observers using a shape 

descriptor (SD) defined by the International Union for the Protection of New Varieties of Plants 

(UPOV), on a scale of 1 for ‘upright’, to 9 for ‘strongly spreading’ (UPOV, 2010). Shape assessment 

was performed at the EAS stage. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 2 | Plant photography before phenotyping (A); simplified representation with two 
components (metamer and axis), the representation of the long axe length (L_LA) and of the 
branching angle of the cord of the long axes in relation to the vertical axis (AngLA/Cord; B). 
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Statistical analysis 

 

All the data were subjected to a two-way analysis of variance (ANOVA) to determine genotype and 

treatment effects and their interaction. Multiple comparisons of means (Newman-Keul test) were 

performed. Differences with p < 0.05 were considered to be significant. Data analyses were carried 

out using R 3.0.2 software. 

 

Results 

 

Evaluation of the genotype, experimental station effects and their interaction on plant architecture 

 

The evaluation of genotype, experimental station effects and their interaction was carried out from 

control plants. Genotype effects were significant for all of the variables measured. For the genotype 

effect, the ANOVA revealed different groupings of genotypes depending on the variables (Table 3). 

For the number of axes determined (NbDetA), four groups were defined, with ‘Perle d’Or’ 

characterized by the lowest number of axes (29.6) and ‘The Fairy’ by the highest number (148.6). For 

the length of long axes (L_LA), four groups were distinguished, with ‘Perle d’Or’ characterized by the 

shortest length (19.3 cm) and ‘Baipome’ by the longest length (33.7 cm). For the number of 

metamers on the long axes (NbMet_LA), four groups were found, with ‘Old Blush’ and ‘Perle d’Or’ 

characterized by the lowest number of metamers (11.3) and ‘The Fairy’ by the highest (20.0). For the 

branching angle of the long axes (AngLA/Cord), three groups were determined, with ‘Old Blush’ 

characterized by the smallest angle (1.9) and ‘The Fairy’ by the widest angle (2.7). For the shape 

descriptor (SD), four groups were identified, with ‘Old Blush’ and ‘Perle d’Or’ characterized by the 

lowest score (5.9) and ‘The Fairy’ by the highest score (7.8). 

For the station effect, the ANOVA revealed a significant effect for all of the variables (Table 3), with: 

for NbDetA, STEPP characterized by the lowest number of axes (48.9) and GIE characterized by the 

highest number of axes (110.8); for L_LA, STEPP characterized by the shortest length (20.7 cm) and 

GIE by the longest length (30.8 cm); for NbMet_LA, GIE characterized by the lowest number of 

metamers (13.8) and STEPP by the highest (15.7); for AngLA/Cord, AREX and STEPP by the smallest 

angle (2.1) and GIE characterized by the widest angle (2.6); for SD, AREX and STEPP characterized by 

the lowest score (6.3) and GIE by the highest score (7.4). 

The ANOVA revealed a strong genotype x station interaction for all of variables, except for NbMet_LA 

and SD (Table 3). This was due to different genotype response amplitudes. 
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Table 3 | Means of four architectural variables and of the shape descriptor measured on the control plants for the three experimental stations: STEPP, AREX and GIE. 

Cultivar 
NbDetA L_LA (cm) NbMet_LA AngLA/Cord (°) SD 

AREX GIE STEPP Mean AREX GIE STEPP Mean AREX GIE STEPP Mean AREX GIE STEPP Mean AREX GIE STEPP Mean 

‘Baipome’ 159.9 197.7 80.5 146.0A 35.3 37.9 28.1 33.7A 20.2 18.2 21.5 20.0A 2.4 3.1 2.2 2.6C 6.7 8.1 7.1 7.3B 

Hw336 49.7 75.4 42.6 56.1B 22.5 28.3 19.4 23.5C 13.7 12.9 14.2 13.6C 2.1 2.4 2.0 2.2B 6.2 7.5 6.3 6.7C 

‘Old Blush’ 48.1 35.4 31.0 38.2C 26.5 30.8 24.5 27.2B 11.4 10.0 12.5 11.3D 2.0 1.9 1.7 1.9A 5.4 6.6 5.6 5.9D 

‘Perle d’Or’ 39.0 29.9 19.2 29.6D 22.0 21.2 14.5 19.3D 11.5 10.5 11.9 11.3D 2.1 2.2 1.9 2.1B 5.5 6.2 5.9 5.9D 

‘The Fairy’ 160.7 215.7 69.4 148.6A 17.3 35.8 16.5 23.3C 16.4 17.5 18.0 17.3B 2.0 3.4 2.4 2.7C 7.6 8.8 6.9 7.8A 

Mean 91.5b 110.8a 48.9c  24.7b 30.8a 20.7c  14.5b 13.8c 15.7a  2.1a 2.6b 2.1a  6.3b 7.4a 6.4b  

Means followed by the same lower case letter within the same line are not significantly different (Newman-Keuls test, p < 0.05). Means followed by the same upper case letter within the same 

column are not significantly different (Newman-Keuls test, p < 0.05). Means of 10 plants per genotype are shown. Variations are calculated between the two treatments with respect to 

control. 

NbDetA: number of determined axes; L_LA: length of the long axes; NbMet_LA: number of metamers on the long axes; AngLA/Cord: branching angle of the cord of the long axes in relation to 

the vertical axis; SD: shape descriptor 

 

Table 4 | Mean of four architectural variables and of descriptor of shape measured on control plants (C) and plants subjected to a photoselective cover film (Solatrol®) 

treatment (T) of five rose genotypes tested in STEPP.  

Cultivar 
NbDetA   L_LA (cm)   NbMet_LA   AngLA/Cord   SD 

C T Dif (%)   C T Dif (%)   C T Dif (%)   C T Dif (%)   C T 

‘Baipome’ 80.5a 83.5a +3.7 
 

28.1a 30.9a +10.0 
 

21.5b 24.3a +13.0 
 

2.2a 2.7b +22.7 
 

7.3a 7.1a 

Hw336 42.6a 43.7a +2.6 
 

19.4a 19.7a +1.5 
 

14.2b 16.1a +13.4 
 

2.0a 2.3b +15.0 
 

6.7a 6.3a 

‘Old Blush’ 31.0a 29.2a -5.8 
 

24.5a 21.5a -12.2 
 

12.5b 10.9a -12.8 
 

1.7a 2.0b +17.7 
 

6.3a 5.6a 

‘Perle d’Or’ 19.2a 19.3a +0.5 
 

14.5a 16.1a +11.0 
 

11.9a 11.4a -4.2 
 

1.9a 2.0a +5.3 
 

6.2a 5.9a 

‘The Fairy’ 69.4a 72.2a +4.0 
 

16.5a 15.3a -7.3 
 

18.0a 16.9a -6.1 
 

2.4a 2.6a +8.3 
 

6.9a 7.0a 

Mean 48.9a 50.1a +2.5   20.7a 20.8a +0.5   15.7a 16.0a +1.9   2.1a 2.3b +9.5   6.4b 6.7a 

Means followed by the same lower case letter within the same line are not significantly different (Newman-Keuls test, p < 0.05). Means of 10 plants per genotype are shown. Variations are 

calculated between the two treatments with respect to control. 
NbDetA: number of determined axes; L_LA: length of the long axes; NbMet_LA: number of metamers on the long axes; AngLA/Cord: branching angle of the cord of the long axes in relation to 

the vertical axis; SD: shape descriptor 
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Evaluation of the effects of the three cultivation techniques on plant architecture 

 

Experiment 1 (PCF): For the treatment effect, the ANOVA revealed a significant effect for T-plants 

compared to C-plants for AngLA/Cord and SD, with a difference of +9.5% for AngLA/Cord and of 

+4.7% for SD (Table 4). 

 

Experiment 2 (MS): For the treatment effect, the ANOVA revealed a significant effect for T-plants 

compared to C-plants for NbDetA and L_LA, with a difference of -12.1% and -14.2%, respectively 

(Table 5). 

The ANOVA revealed a strong GxE (i.e., cultivation technique) interaction for NbDetA and 

AngLA/Cord. This was due to different genotype response amplitudes for NbDetA, and opposite 

responses to treatment for AngLA/Cord. The extreme amplitudes are (for T-plants compared to C-

plants): -17.8% (‘The Fairy’) and -8.3% (‘Baipome’) for NbDetA; -20.8% (‘Baipome’) and +10.0% 

(‘Baipome’ and ‘Old Blush’) for AngLA/Cord. 

 

Experiment 3 (WR): For the treatment effect, the ANOVA revealed a significant effect for T-plants 

compared to C-plants for all of the variables, with a difference of -49.2% for NbDetA, -25.6% for L_LA, 

-17.4% for NbMet_LA and -19.2% for AngLA/Cord (Table 6). 

The ANOVA revealed a strong GxE interaction for all of variables. This was due to different genotype 

response amplitudes for NbDetA and L_LA, and opposite responses to treatment for NbMet_LA and 

AngLA/Cord. The extreme amplitudes are (for T-plants compared to C-plants): -68.5% (‘Baipome’) 

and -6.0% (Hw336) for NbDetA; -39.6% (‘Baipome’) and -6.1% (‘Perle d’Or’) for L_LA; -40.7% 

(‘Baipome’) and +3.4% (‘The Fairy’) for NbMet_LA; -41.2% (‘The Fairy’) and +5.3% (‘Old Blush’) for 

AngLA/Cord. 
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Table 5 | Mean of four architectural variables and of descriptor of shape measured on control plants (C) and plants subjected to a mechanical stimulation treatment (T) of 

five rose genotypes tested in AREX. 

Cultivar 
NbDetA   L_LA (cm)   NbMet_LA   AngLA/Cord   SD 

C T Dif (%)   C T Dif (%)   C T Dif (%)   C T Dif (%)   C T 

‘Baipome’ 159.9a 146.6b -8.3 
 

35.3a 29.7b -15.9 
 

20.2a 20.0a -1.0 
 

2.4b 1.9a -20.8 
 

6.7a 6.7a 

Hw336 49.7a 44.3b -10.9 
 

22.5a 19.3b -14.2 
 

13.7b 15.8a +15.3 
 

2.1a 2.3a +9.5 
 

6.2a 6.3a 

‘Old Blush’ 48.1a 43.4b -9.8 
 

26.5a 21.6b -18.5 
 

11.4a 11.6a +1.7 
 

2.0a 2.2a +10.0 
 

5.4a 5.3a 

‘Perle d’Or’ 39.0a 35.6a -8.7 
 

22.0a 22.3a +1.4 
 

11.5a 11.9a +3.5 
 

2.1b 1.8a -14.3 
 

5.5a 5.3a 

‘The Fairy’ 160.7a 132.1b -17.8 
 

17.3a 13.4a -22.5 
 

16.4a 16.8a +2.4 
 

2.0a 2.2a +10.0 
 

7.6a 6.9b 

Mean 91.5a 80.4b -12.1   24.7a 21.2b -14.2   14.5a 15.1a +4.1   2.1a 2.1a 0.0   6.3a 6.1a 

Means followed by the same lower case letter within the same line are not significantly different (Newman-Keuls test, p < 0.05).. Means of 10 plants per genotype are shown. Variations are 
calculated between the two treatments with respect to control. 
NbDetA: number of determined axes; L_LA: length of the long axes; NbMet_LA: number of metamers on the long axes; AngLA/Cord: branching angle of the cord of the long axes in relation to 

the vertical axis; SD: shape descriptor 

 

Table 6 | Mean of four architectural variables and of descriptor of shape measured on control plants (C) and plants subjected to a water restriction treatment (T) of five 

rose genotypes tested in GIE. 

Cultivar 
NbDetA   L_LA (cm)   NbMet_LA   AngLA/Cord   SD 

C T Dif (%)   C T Dif (%)   C T Dif (%)   C T Dif (%)   C T 

‘Baipome’ 197.7a 62.2b -68.5   37.9a 22.9b -39.6   18.2a 10.8b -40.7   3.1b 2.1a -32.3   6.8b 8.1a 

Hw336 75.4a 70.9b -6.0 
 

28.3a 25.5b -9.9 
 

12.9a 12.5a -3.1 
 

2.4a 2.4a 0.0 
 

6.9b 7.5a 

‘Old Blush’ 35.4a 24.7b -30.2   30.8a 22.5b -26.9   10.0a 8.1b -19.0   1.9a 2.0a +5.3   6.9a 6.6a 

‘Perle d’Or’ 29.9a 24.2b -19.1 
 

21.2a 19.9a -6.1 
 

10.5a 7.5b -28.6 
 

2.2b 1.9a -13.6 
 

6.2a 6.2a 

‘The Fairy’ 215.7a 99.5b -53.9   35.8a 23.8b -33.5   17.5a 18.1a +3.4   3.4b 2.0a -41.2   6.1b 8.8a 

Mean 110.8a 56.3b -49.2   30.8a 22.9b -25.6   13.8a 11.4b -17.4   2.6b 2.1a -19.2   7.4a 6.6b 

Means followed by the same lower case letter within the same line are not significantly different (Newman-Keuls test, p < 0.5). Means of 10 plants per genotype are shown. Variations are 
calculated between the two treatments with respect to control.  
NbDetA: number of determined axes; L_LA: length of the long axes; NbMet_LA: number of metamers on the long axes; AngLA/Cord: branching angle of the cord of the long axes in relation to 
the vertical axis; SD: shape descriptor 
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Discussion 

 

The four architectural variables and the UPOV shape descriptor used in this study allowed us to 

distinguish between five cultivars, as was previously shown by Crespel et al. (2013), with the most 

extreme values attributed to ‘Old Blush’ for the upright form and to ‘The Fairy’ for the ground cover. 

A strong station effect was revealed for all of the stations, with generally weaker growth and 

branching for the STEPP station. Therefore, the plants grown at the STEPP station have 

approximately twice as few axes as those grown at the AREX and the GIE stations, with a length 

difference of these axes of approximately 16% et 33%, respectively. The greater length of the axes 

for plants at the GIE station accentuated their arching and led to a more ground cover-oriented 

architecture, corresponding to the highest UPOV descriptor value. Growth differences in plants 

between the AREX and the GIE stations are much less pronounced, with a difference of 

approximately 17% for the number of axes and of 20% for their length. 

This lower growth rate for plants at the STEPP station can be partially explained by a lower 

temperature sum received by plants during growth, with a difference of 22.3% and of 21.1%, 

compared to GIE and AREX, respectively. 

For Experiment 1 (PCF), the only significant effect of the photoselective cover film was revealed for 

AngLA/Cord and SD, but the differences compared to control plants were very low (< 7%).  From a 

biological point of view, the use of the photoselective cover film Solatrol® can be considered as 

having no effect on the architecture of the bush rose cultivars used in this study. Analysis of the light 

spectrum measured under the two types of film showed that the irradiance differences in the PAR, 

the blue and the light red were weak (< 9%), whereas they reached 32.5% in the far red.  However, 

this strong absorption of the far-red by the Solatrol® film is not sufficient to modify the rose 

architecture. Similar results were observed by Cerny et al. (2003) for the rose cultivar ‘Cherry Cupido’ 

cultivated under a photoselective cover film, with light absorption characteristics close to those of 

the Solatrol® film. These results contradict those obtained for other species such as chrysanthemum 

for which the far-red absorption led to a significant reduction in the elongation of the axes, the effect 

desired for plants grown in pots (Cerny et al., 2003; Stapel et al., 2007). 

For Experiment 2 (MS), a strong mechanical stimulation effect was observed for L_LA, with an 

average difference of 14.2% compared to the control plants, and reaching 22.8% for ‘The Fairy’.  An 

exception was observed for the cultivar ‘Perle d’Or’ for which no difference was observed. These 

results are consistent with those obtained by Morel et al. (2012) on rose, as well as on numerous 

other horticultural species submitted to comparable mechanical stimulations (Autio et al., 1994; 

Fontana et al., 2003; Garner and Langton, 1997). A mechanical stimulation effect was also revealed 

for NbDetA, with an average reduction of -12.1%, but that reached -17.8% for ‘The Fairy’. These 
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results are also in agreement with those obtained by Morel et al. (2012) on rose, with an overall 

reduction of -15% of the number of axes, but with a doubling of the basitone branching. These 

differences observed on the architecture of the plants did not have a significant impact on the 

qualitative descriptor SD, with the exception of ‘The Fairy’ for which the mechanical stimulation led 

to a more compact form. This cultivar was therefore the one that responded the most to mechanical 

stimulation. This greater plasticity was already observed for this cultivar in other experimental 

conditions by Crespel et al. (2014) and Li-Marchetti et al. (2015). 

For Experiment 3 (WR), a strong water restriction effect was observed for all of the variables 

measured, particularly for NbDetA and L_LA, with a reduction of -49.2% and -25.6%, respectively. 

Similar results were obtained by Cai et al. (2012) on rose, with a decrease in the number of flowering 

axes of -37.1% for plants submitted to alternating wetting and drying cycles, until wilting occurs.  

Under continuous stress conditions corresponding to a decrease of half of the irrigation volume of 

control plants, a reduction in the number of flowering axes and of their length of -39.0% and -22.8%, 

respectively, was also observed by Sotelo-Cuitiva et al. (2011). A strong effect was also observed in 

our study for AngLA/Cord, with a straightening out of the axes, probably due to the weaker load born 

by these axes subsequent to the decrease in branching and axis length. This hypothesis was already 

suggested by Crespel et al. (2014) and Li-Marchetti et al. (2015) for rose. These strong architectural 

differences due to water restriction result in a different plant architecture, with a more upright 

bearing.  As has already been observed for mechanical stimulation, ‘The Fairy’ is one of the cultivars 

whose response to water restriction is the most pronounced. Nevertheless, ‘Baipome’ also turned 

out to be very plastic. 

These experiments made it possible to evaluate the performance of three cultivation techniques 

capable of modifying the architecture of bush rose.  It is clearly evident that water restriction was the 

most effective, followed by mechanical stimulation; the use of a photoselective cover film turned out 

to be disappointing.  The intensity of the effects observed were nevertheless highly dependent on 

the cultivar, some expressing a stronger response, like ‘The Fairy’, in contrast to Hw336, highlighting 

a strong GxE interaction. The use of these techniques as alternatives to chemical growth regulators 

for the purpose of obtaining compact and branched plants must be evaluated on the basis of these 

results. Like growth regulators, these techniques make it possible to control the architecture of the 

plants so that they can be commercialized in agreement with market expectations (esthetic aspect, 

ease of transport and shelf stocking). Moreover, they make it possible to limit the dwarfing effect 

over time, allowing the plants to return to normal growth after purchase. 
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Abstract 

 

The shape and, therefore, the architecture of the plant are dependent on genetic and environmental 

factors such as water supply. The architecture determines the visual quality, a key criterion 

underlying the decision to purchase an ornamental potted plant. The aim of this study was to analyze 

genotypic responses of eight rose bush cultivars to alternation of water restriction and re-watering 

periods, with soil water potential of -20 and -10 kPa respectively. Responses were evaluated at the 
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architectural level through 3D digitalization using six architectural variables and at the physiological 

level by measuring stomatal conductance, water content, hormones [abscisic acid (ABA), auxin, 

cytokinins, jasmonic acid and salicylic acid (SA)], sugars (sucrose, fructose and glucose) and proline. 

Highly significant genotype and watering effects were revealed for all the architectural variables 

measured, as well as genotype x watering interaction, with three distinct genotypic architectural 

responses to water restriction - weak, moderate and strong - represented by Hw336, ‘Baipome’ and 

‘The Fairy’, respectively. The physiological analysis explained, at least in part, the more moderate 

architectural response of ‘Baipome’ compared to ‘The Fairy’, but not that of Hw336 which is an 

interspecific hybrid. Such physiological responses could be related to: (i) the maintenance of the 

stimulation of budbreak and photosynthetic activity in ‘Baipome’ during water restriction periods 

due to a higher concentration in conjugated cytokinins (cCK) and to a lower concentration in SA; (ii) a 

better resumption of budbreak during the re-watering periods due to a lower concentration in ABA 

during this period. When associated with the six architectural descriptors, cCK, SA and ABA, which 

explained the genotypic differences in this study, could be used as selection criteria for breeding 

programs aimed at improving plant shape and tolerance to water restriction. 

 

Keywords  

 

Architectural analysis, genotype x environment interaction, Rosa, water restriction tolerance, 

hormones 

 

Introduction 

 

The shape of a plant and, therefore, its architecture determine its visual quality, a key 

criterion underlying the decision to purchase an ornamental potted plant. It is also a key factor in 

terms of yield, i.e., the number of floral stems for a cut flower (Kool 1996). Plant architecture is the 

result of the positioning of aerial organs in space according to organization rules specific to each 

species. It depends on two processes, growth and branching, which are controlled by genetic and 

environmental factors, including the quantity and quality of light (Kawamura and Takeda 2002; 

Niinemets and Lukjanova 2003; Evers et al., 2006; Girault et al., 2008; Rameau et al., 2015), 

temperature (Khayat and Zieslin 1982; Battey 2000) as well as water supply (Cameron et al., 2006; 

Burnett and van Iersel 2008; Demotes-Mainard et al., 2013; Huché-Thélier et al., 2013). Climate 

forecast models consider an average global rise in temperature of approximatively 2°C between now 

and 2100, accompanied by an increase in the frequency of heat waves and droughts (IPCC, fifth 

assessment, 2013).  
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There are many plant responses to water deficit (Chaves and Oliveira 2004; Kooyers et al., 

2015). They can be characterized by morphological and therefore, architectural modifications which 

could be explained by physiological adjustments. At the morphological level, water deficit can lead to 

a reallocation of the biomass and, therefore, a modification of the size of different organs, with an 

inhibition of stem growth, inhibition of root growth, and a decrease in the leaf surface (Chaves and 

Oliveira 2004; Jaleel et al., 2008; Niu and Rodriguez 2009). At the physiological level, these responses 

are mediated, among other things, by changes in hormonal balances (Peleg and Blumwald 2011). 

Therefore, an increase in the concentration of abscisic acid (ABA) is observed, leading to stomatal 

closure to reduce water losses in the plant due to transpiration (Wilkinson and Davies 2002; Acharya 

and Assmann 2009). In addition to ABA, other hormones are also involved in the plant's responses to 

water deficit, including cytokinins (CKs; Ha et al., 2012), salicylic acid (SA; Horvath et al., 2007) and 

jasmonic acid (JA; Brossa et al., 2011). Responses to water deficit may also give rise to the synthesis 

of osmoprotectors such as proline (Delauney and Verma 1993; Maggio et al., 2002), osmoregulators 

such as soluble sugars (Watanabe et al., 2000) and photosynthetic adjustments (Flexas and Medrano 

2002). Responses within the same species can vary from one genotype to another, as has already 

been shown for cereal species: wheat (Moinuddin et al., 2005), barley (Rizza et al., 2004) and 

soybean (Hufstetler et al., 2007). More recently, Granda et al. (2014) revealed two responses among 

nine clones (i.e cultivars in horticulture) of Eucalyptus globulus submitted to water stress. One was 

characterized by the implementation of mechanisms aimed at maintaining a high water content, 

accompanied by a reduction in plant growth, whereas the other was characterized by a reduced 

water content, osmotic adjustments and an increase in growth.  

Few studies have focused on the effect of a water deficit on plant architecture. For example, to 

assess the effect of a water deficit on plant architecture, the length and/or the diameter of the stems 

were measured for E. globulus, Pinus sylvestris and Catharanthus roseus (Jaleel et al., 2008; Pearson 

et al., 2013; Granda et al., 2014), and the number of metamers, the number and length of stems 

were measured for Cotinus coggyria and Forsythia x intermedia (Cameron et al., 2006; Cameron et 

al., 2008).  

The phenotyping of plant architecture is long and laborious. It can be broken into architectural 

components: axes and metamers, where a metamer is the unit formed by an internode, a node, its 

axillary bud and a leaf (White 1979). These components can be described by architectural variables: 

morphologically (length, diameter, etc.), topologically (order of branching, etc.) and geometrically 

(branching angle, etc.; Godin et al., 1999a). This architectural analysis was first applied to trees such 

as walnut (Barthélémy et al., 1995) and birch (Caraglio 1996), and more recently to rose by Morel et 

al. (2009) and Crespel et al. (2013). According to Crespel et al. (2013), six variables were necessary 

and sufficient to describe the architecture and its variation in rose (Fig. 1).  
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Available studies on the effect of water deficit on rose are marked by a limited number of 

genotypes (ranging from 1 to 4 depending on study), phenotypic variables (dry weight of stems, 

leaves and roots, number of flowers and buds, flower development), and physiological variables 

(water content, gas exchanges, chlorophyll fluorescence, carbohydrate content, ion content, proline 

content, malondialdehyde content, superoxide dismutase and ascorbate peroxidase activities) 

(Williams et al., 2000; Jin et al., 2006; Bolla et al., 2009; Niu and Rodriguez 2009; Cai et al., 2012). 

Different responses were observed between genotypes. Nevertheless, no measurement was made to 

assess the effect of water deficit on plant architecture. 

The aim of our study was to assess genotypic responses to the application of an alternation of water 

restriction periods and re-watering periods on the architecture of plants aged from 5 to 6 months, 

for eight rose genotypes with contrasted shapes. The architecture of the plants was characterized on 

the basis of six variables defined by Crespel et al. (2013). In order to explain the architectural 

differences revealed between genotypes, a physiological analysis that included the measurement of 

stomatal conductance, water content and contents in hormones, sugars and proline was carried out.   

Improving our knowledge of genotypic responses to water deficit is a first step towards a 

better characterization of genitors for breeding programs, aiming to the creation of cultivars that are 

tolerant to water restriction without significant effect on plant shape. 

 

 

 

FIGURE 1 | Plant photography before phenotyping by 3D digitalization (A); plant architecture with two 

components (metamer and axis; B); simplified representation with three branching orders: Order 1 (O1), 

Order 2 (O2), and Order 3 (O3; C). 
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Materials and Methods 

 

Plant material  

 

Five bush roses cultivars with contrasting shapes ranging from spreading to upright were initially 

chosen: ‘Baipome’ Pink Gnome®, ‘Blush Noisette’, ‘Old Blush’, ‘Perle d’Or’ and ‘The Fairy’, in addition 

to three hybrids with intermediate shapes, Hw20, Hw154 and Hw336. The latter are derived from a 

cross between a dihaploid of Rosa hybrida L. H190 and a hybrid of R. wichurana Crép. (Crespel et al., 

2002).  

 

Experimental conditions  

 

Plants were obtained from cuttings of 10-month-old plants grown in pots in the experimental 

facilities of the IRHS (French Research Institute on Horticulture and Seeds) in Angers. Cuttings 

consisted of a single metamer from the median zone of the stems. Cuttings were taken in January 

and planted in plugs (diameter: 35 mm; height: 40 mm) composed of a non-woven fabric containing 

a mixture of fine peat and perlite. They were placed under a plastic tunnel in a greenhouse for 

rooting. The average temperature was 18°C at night and 22°C during the day, and the relative 

humidity was maintained at saturation by a fine mist humidifier. After five weeks, the plants were 

planted in 0.5-L pots and then in 2-L pots a month later. The experiment was conducted in a 

greenhouse on 4.5-m² benches equipped with a nutrient solution tank, with one cultivar per bench 

and 60 plants per cultivar. The soil water potential was measured by a tensiometer and sub-irrigation 

was triggered when a defined threshold was reached. Mineral nutrition was provided by fertilization 

with a liquid fertilizer (N-P2O5-K2O, 3:2:6, pH=6.5, electro-conductivity=1.2 mS.cm-1). Minimum air 

temperature was maintained at 18°C, with aeration at 20°C. Relative humidity was maintained at 

70%. No complementary lighting was applied. For each cultivar, plants were randomly divided into 

two batches: a control treatment, characterized by water comfort, and a water restriction (WR) 

treatment, each one composed of 30 plants. 

 

Water restriction experiment 

 

For the control treatment, the soil water potential was maintained at -10 kPa throughout the 

experiment. For the WR treatment, plants were subjected to two successive water restriction periods 

(WRPs) of 14 days each, WRP1 and WRP2, respectively (Fig. 2). During these two WRPs, the soil 

water potential was maintained at -20 kPa by manual watering. WRP1 was applied when the floral 
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bud of the order 1 axis became visible (VFB1), and WRP2 when the floral buds of the order 2 axes 

were visible (VFB2). Since the beginning of the WRP depends on the phenological stage, WRP were 

not necessarily synchronized between cultivars. After each WRP, plants were well-watered 

[corresponding to well-watered periods (WWPs)] at a soil water potential of -10 kPa, WWP1 and 

WWP2, respectively. For each treatment and cultivar, the soil water potential was measured by a 

tensiometer and sub-irrigation was triggered when a defined threshold was reached.  

The soil water potential, alternation of WRP/WWP and the duration were chosen according to a 

previous study made by Demotes-Mainard et al. (2013) on rose.  

 

 

 

 

 

Architectural measurements 

 

Plant architecture is characterized by two architectural components, the axis and the metamer. Each 

component was described by architectural variables: morphologically (length, diameter, etc.), 

topologically (order of branching, etc.) and geometrically (branching angle, etc.). Two types of axes 

can be distinguished in roses, short axes that are composed of 1-4 metamers, and long axes that are 

composed of five metamers or more (Morel et al., 2009). The architectural analysis was carried out at 

the plant and axis scales, based on six architectural variables that previously proved to be sufficient 

to describe the plant architecture (Crespel et al., 2013): (i) at the plant scale, the number of 

determined axes (i.e., axes ending with flowers or floral buds; NbDetA) and the number of long axes 

(NbLA); (ii) at the axis scale, the number of metamers on the long axes (NbMet_LA), the length of the 

long axes (L_LA), the branching angle of the cord of the long axes in relation to the vertical axis 

(AngLA/Cord), and the number of branching orders (NbBrO; Fig. 1). 

FIGURE 2 | Application of the water restriction (WR) treatment based on developmental stage of 

the primary axis [bud burst of the rooted cutting, visible flower bud of the order 1 axis (VFB1), 

visible flower bud of the order 2 axes (VFB2) and elementary architectural structure (EAS) stage]. 
14-days (14d) periods of water restriction (WRP1 and WRP2) are indicated by dotted lines and 
periods of re-watering (WWP1 and WWP2) by continuous lines. 
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Architectural measurements were performed at the elementary architectural structure (EAS) 

stage (Crespel et al., 2013) and took place from 21 May to 8 July 2013. Plants that had reached this 

stage were stored for no longer than one week at 2°C in a dark cold chamber in order to prevent 

their growth and branching (Girault et al., 2008, Djenane et al., 2014) and avoid any experimental 

bias. Ten plants per cultivar for each treatment were randomly chosen and defoliated. Architectural 

measurements were carried out using a Fastrack digitizer (Polhemus, Colchester, VT, USA) and data 

were recorded using PiafDigit software (Donès et al., 2006). This software makes it possible to both 

store measurements made at the two observation scales and to construct a 3D real-time 

representation of the plant architecture. Data are coded in MTG (multi-scale tree graph) format 

(Godin and Caraglio 1998). Variables were extracted from these data using AMAPmod software 

(Godin et al., 1999b). 

 
Architectural data analysis 

 

All the data were subjected to a two-way analysis of variance (ANOVA) to determine genotype and 

watering effects and their interaction. Multiple comparisons of means (Newman-Keuls test) were 

performed. Differences with p < 0.05 were considered to be significant. Data analyses were carried 

out using R 3.0.2 software. The percentages of the differences between WR-treated plants and the 

control for each architectural variable were calculated and summed as absolute values. Each value 

was then normalized by dividing by the value corresponding to the least responsive genotype, 

Hw336. The intensity of the architectural response to water restriction of each genotype was then 

assessed based on these ratios. 

 

Physiological measurements  

 

Among the eight genotypes used of architectural analysis, three cultivars were selected for the 

physiological characterization: ‘Baipome’, Hw336 and ‘The Fairy’ since they were representative of 

the three different intensities of architectural responses observed in this study (see Results). Thirteen 

water stress-related variables were measured as described below. 

 

Stomatal conductance (gs) 

 

Stomatal conductance (gs) was measured in situ every 2 days from the onset of WRP1 to 15 days 

after the beginning of WWP2 using a porometer (AP4, Delta-T Devices, Cambridge, UK) for the WR-

treated plants. gs was measured at mid-morning on the two youngest completely developed leaves 
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of five plants per cultivar and treatment. Microscopic observations were carried out on the upper 

and lower surfaces of the leaves. Since no stomata were found on the upper surface, all the 

measurements were made on the lower surface. For the control plants, measurements were made at 

the same time as for WR-treated plants to avoid experimental bias due to environment effect. gs was 

thus considered as a qualitative water stress-related indicator for each cultivar independently of the 

others. 

 

Water stress-related indicators 

 

For each water stress-related indicator, measurements were carried out throughout the experiment 

as follows (Fig. 2): 

- the last day of WRP1 and WRP2; 

- the last day of WWP1; 

- 15 days (sufficient duration for recovery) after the beginning of WWP2. 

For the control plants, measurements were made at the same time as WR-treated plants. 

 

Relative water content (RWC) 

 

Two of the youngest completely developed leaves were randomly collected from three plants per 

cultivar and treatment. Two 1-cm-diameter foliar discs per leaf were weighed immediately after 

sampling to determine fresh mass. The discs were placed in distilled water and kept in the dark at 4°C 

for 12 hours and then re-weighed to record turgid weight. Dry mass was weighed after lyophilization 

of the foliar discs. Relative water content (RWC) was calculated as follows: 

 

RWC = ((fresh weight – dry weight)/(turgid weight – dry weight)) * 100 

 

After collection of foliar discs, the remains were immediately frozen in liquid nitrogen and kept at -

80°C. They were then lyophilized and ground into a fine dust, which was thereafter used for analysis 

of hormone, sugar and proline content. 

 

Hormone content 

 

For each sample, 10 mg of freeze-dried powder were extracted with 0.8 mL of acetone/water/acetic 

acid (80/19/1 v:v:v). ABA, SA, JA and indole-3-acetic acid (IAA) stable labeled isotopes used as 

internal standards were prepared as described in Le Roux et al. (2014). Two ng of each standard were 
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added to the sample. For CKs, 10 stable labeled isotopes were used as internal standards and added 

as follows: 1 ng of 2H5-t-Z7G (trans-zeatin-7-glucoside), 1 ng of 2H5-t-Z9G (trans-zeatin-9-glucoside), 1 

ng of 2H5-t-ZOG (trans-zeatin O-glucoside), 1 ng of 15N-t-Z (trans-zeatin), 1 ng of 2H5-t-ZROG (trans-

zeatin riboside O-glucoside), 1 ng of 2H5-t-ZR (trans-zeatin riboside), 1 ng of 2H6-iPRMP (isopentenyl 

adenosine monophosphate), 1 ng of 2H6-iP (isopentenyl adenine), 1 ng of 2H5-t-ZRMP (trans-zeatin 

riboside monophosphate), 0.1 ng of 15N-iPR (isopentenyl adenosine). The extract was vigorously 

shaken for 1 min, sonicated for 1 min at 25 Hz, shaken for 10 minutes at 4°C in a Thermomixer 

(Eppendorf®), and then centrifuged (8,000 g, 4°C, 10 min). The supernatants were collected and the 

pellets were re-extracted twice with 0.4 mL of the same extraction solution, then vigorously shaken 

(1 min) and sonicated (1 min; 25 Hz). After the centrifugations, the three supernatants were pooled 

and dried (final volume: 1.6 mL). 

Each dry extract was dissolved in 140 µL of acetonitrile/water (50/50 v/v), filtered and analyzed using 

a Waters Acquity Ultra-Performance Liquid Chromatograph coupled to a Waters Xevo Triple 

quadrupole mass spectrometer (UPLC-ESI-MS/MS). The compounds were separated on a reverse-

phase column (Uptisphere C18 UP3HDO, 100*2.1 mm*3 µm particle size; Interchim, France) using a 

flow rate of 0.4 mL min-1 and a binary gradient: (A) 0.1% acetic acid in water (v/v); and (B) acetonitrile 

with 0.1% acetic acid. For CKs, the solvent gradient was applied as follows: (time, % A): (0 min., 95%), 

(12 min., 40%), (13 min., 0%), (16 min., 95%); and the column temperature was 40°C. For ABA, SA, JA 

and IAA, we used the following binary gradient (time, % A): (0 min., 98%), (3 min., 70%), (7.5 min., 

50%), (8.5 min., 5%), (9.6 min., 0%), (13.2 min., 98%), (15.7 min., 98%).  Mass spectrometry was 

conducted in electrospray and Multiple Reaction Monitoring scanning mode (MRM mode), in 

positive ion mode for IAA, and in negative ion mode for the other hormones. Relevant instrumental 

parameters were set as follows: capillary 1.5 kV (negative mode), source block and desolvation gas 

temperatures of 130°C and 500°C, respectively. Nitrogen was used to assist the cone and desolvation 

(150 L h-1 and 800 L h-1, respectively), argon was used as the collision gas at a flow rate of 0.18 mL 

min-1.  

Samples were reconstituted in 140 µL of 50/50 acetonitrile/H2O (v/v) per mL of injected volume. The 

limit of detection (LOD) and the limit of quantification (LOQ) were extrapolated for each hormone 

from calibration curves and samples using the Quantify module of MassLynx software, version 4.1. 

 

 Sugar content 

 

Sucrose, glucose and fructose contents were determined by high–performance liquid 

chromatography (HPLC) using a Carbopac PA-1 column (Dionex Corp., Sunnyvale, CA, USA), according 

to Vandecasteele et al. (2011). Ten mg of powder from each sample were homogenized with 1.3 ml 
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of 80% aqueous ethanol at 80°C for 30 min. They were then centrifuged at 5500 rpm for 5 min at 4°C. 

Supernatants were collected and the solvent was removed using a SpeedVac concentrator. 

Remaining pellets were re-suspended in 0.6 mL water. After appropriate dilution, extracts were 

analyzed along with standards (glucose: 10 mg L-1; fructose: 10 mg L-1; sucrose: 20 mg L-1; raffinose: 

40 mg L-1; stachyose: 40 mg L-1; melizitose: 40 mg L-1). 

 

Proline content 

 

Proline content was determined by an acquity ultraperformance liquid chromatograph with diode 

array detection (UPLC-DAD system, Waters, Milford, MA, USA), according to Jubault et al. (2008). A 

methanol–chloroform–water-based extraction was performed on 10 mg of powder from each 

sample as described by Gravot et al. (2010). Each extract was dried under vacuum. Dry residues were 

resuspended in 50 µl of ultrapure water and 10 µl were used for the derivatization using the AccQ-

Tag Ultra Derivatization Kit (Waters, Milford, MA, USA). 3-aminobutyric acid was used as the internal 

standard. 

 

Physiological data analysis 

 

Data collected were divided as follows: (A) data obtained at the end of WRP1 and WRP2 that 

characterize plant responses to water restriction; and (B) data obtained during WWP1 and WWP2 at 

least 15 days after the beginning of the re-watering, which characterize the recovery capacity of the 

plant. Each group of data was analyzed separately along with its corresponding control data. When 

using a large number of variables it is often not clear which ones are relevant and/or redundant to 

describe the observed variability. Therefore, data were first subjected to a principal component 

analysis (PCA) to select variables that (i) best explain the physiological variability and (ii) are the least 

correlated among themselves (Ky et al., 2013; Granda et al., 2014; Takahashi et al., 2014). PCA is a 

well-established dimensionality reduction method (Eklöv et al., 1999; Pagola et al., 2009; Verbanck et 

al., 2013) that makes it possible to describe a multidimensional dataset using a small number of 

variables while retaining as much information as possible. The reduction is achieved by transforming 

the original variables into a new set of independent continuous variables, referred to as the principal 

components (PCs).  

The selected variables were subjected to a Kruskal-Wallis test to evaluate the genotype and watering 

effects and to a Mann-Whitney-Wilcoxon test for comparisons of means. Differences with p < 0.05 

were considered to be significant. Data analyses were carried out using R 3.0.2 software. 
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Results 

 

Genotype and watering effects and their interaction on plant architecture 

 

Genotype and watering effects as well as their interaction (ANOVA) were significant for all 

the architectural variables measured. 

For the watering effect, a significantly lower effect was revealed for WR-treated plants 

compared to control plants for all the variables (Table 1), with a difference of -34.2% for NbDetA, -

19.8% for L_LA,  -15.5% for AngLA/Cord,  - 6.7% for NbLA, - 6.3% for NbBrO and -5.2% for NbMet_LA.  

For the genotype effect, the analysis revealed different groupings of genotypes depending on the 

variables (Table 1). For NbDetA, six groups were defined, with Hw154 and ‘Perle d’Or’ (group A) 

characterized by the lowest numbers (21.0 and 32.0 respectively) and ‘Baipome’ (group F) with the 

highest number of axes (273.9). For L_LA, four groups were found, with Hw154 (group A) 

characterized by the shortest long axes (14.3 cm) and ‘Old Blush’ and ‘Blush Noisette’ (group D) with 

the greatest length (21.9 and 22.0 cm respectively). For AngLA/Cord, five groups were determined, 

with Hw154 (group A) characterized by the smallest angle (52.0°) and ‘Baipome’ (group E) with the 

widest angle (89.2°). For NbLA, five groups were identified, with ‘Perle d’Or’ and Hw154 (group A) 

characterized by the lowest number of long axes (12.8 and 13.7 respectively) and ‘Baipome’ (group E) 

with the highest number (54.4). For NbBrO, three groups were distinguished, with Hw154, ‘Perle 

d’Or’ and ‘Old Blush’ (group A) characterized by the lowest order number (4.2, 4.2 and 4.3 

respectively) and ‘Baipome’ and Hw336 (group C) by the highest order number (5.2). For NbMet_LA, 

five groups were established, with Hw154, ‘Blush Noisette’ and ‘Old Blush’ (group A) characterized by 

the lowest number of metamers on long axes (9.7, 9.9 and 10.0 respectively) and ‘Baipome’ (group E) 

with the highest number (14.2).  

There was a strong interaction between genotype and watering for all the variables measured (Fig. 

3). The interactions were due to different genotype response amplitudes for all variables and even 

significant opposite responses to WR treatment for NbDetA, NbMet_LA and NbLA. The extreme 

amplitudes were (for WR-treated plants compared to control plants): for NbDetA, -62.6% (Hw20) and 

+58.1% (‘Perle d’Or’); for L_LA, -47.8% (‘BlushNoisette’) and -6.8% (Hw20); for AngLA/Cord, -29.2% 

(‘The Fairy’) and +1.2% (Hw336); for NbLA, -44.7% (Hw20) and +68.8% (‘Blush Noisette’); for NbBrO, -

15.4% (Hw20) and 0.0% (‘Perle d’Or’); for NbMet_LA, -20.9% (‘BlushNoisette’) and +10.5% (‘Old 

Blush’).  

The intensity of the architectural response to water restriction of each genotype allowed us to 

distinguish three groups (Fig. 4). Compared to Hw336 that only slightly responded, Hw154, ‘Old 

Blush’, ‘Perle d’Or’ and ‘Baipome’ had moderate responses (2 to 4-fold), and ‘The Fairy’, Hw20, and 

‘Blush Noisette’ had the strongest responses (5 to 6-fold). 
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TABLE 1 | Means of six architectural variables measured on control plants and plants subjected to a water restriction treatment (WR) of eight rose genotypes.  

 

Genotypes 
NbDetA   L_LA (cm)   AngLA/Cord (°) 

Control WR Mean Variation (%) 

 

Control WR Mean Variation (%) 

 

Control WR Mean Variation (%) 

'Baipome' 337.7   210.0   273.9 A -37.8  23.5   18.3   20.9 AB -22.1  99.2   79.3   89.2 A -20.1 

'Blush Noisette' 68.9   72.6   70.8 D 5.3  28.9   15.1   22.0 A -47.8  86.4   66.2   76.3 C -23.4 

'The Fairy' 242.7   94.1   168.4 B -61.2  21.8   18.2   20.0 BC -16.5  98.6   69.8   84.2 B -29.2 

'Old Blush' 54.7   42.2   48.5 E -22.9  23.6   20.2   21.9 A -14.4  74.6   71.5   73.1 CD -4.2 

'Perle d'Or' 24.8   39.2   32.0 F 58.1  20.9   19.0   20.0 BC -9.1  71.9   64.4   68.1 D -10.4 

Hw20 106.0   39.7   72.9 D -62.6  19.1   17.8   18.4 C -6.8  78.3   61.9   70.1 D -20.9 

Hw336 154.9   149.2   152.1 C -3.7  20.0   17.6   18.7 C -12.0  82.2   83.2   82.7 B 1.2 

Hw154 23.0   19.0   21.0 F -17.4  15.9   12.6   14.3 D -20.8  54.5   49.5   52.0 E -9.2 

Mean 126.6 a 83.3 b   -34.2   21.7 a 17.4 b   -19.8   80.7 a 68.2 b   -15.5 

               
Genotypes 

NbLA   NbBrO   NbMet_LA 

Control WR Mean Variation (%) 

 

Control WR Mean Variation (%) 

 

Control WR Mean Variation (%) 

'Baipome' 52.8   55.9   54.4 A 5.9  5.5   4.9   5.2 A -10.9  14.8   13.5   14.2 A -8.8 

'Blush Noisette' 27.6   46.6   37.1 B 68.8  4.7   4.6   4.7 B -2.1  11.0   8.7   9.9 E -20.9 

'The Fairy' 41.4   24.7   33.1 C -40.3  4.8   4.2   4.5 BC -12.5  13.2   13.0   13.1 B -1.5 

'Old Blush' 37.0   29.9   33.5 C -19.2  4.4   4.1   4.3 C -6.8  9.5   10.5   10.0 E 10.5 

'Perle d'Or' 11.9   13.7   12.8 E 15.1  4.2   4.2   4.2 C 0.0  11.0   10.6   10.8 D -3.6 

Hw20 30.4   16.8   23.6 D -44.7  5.2   4.4   4.8 B -15.4  11.4   10.1   10.7 D -11.4 

Hw336 36.1   33.9   35.0 BC -6.1  5.2   5.1   5.2 A -1.9  11.9   11.4   11.6 C -4.2 

Hw154 14.1   13.2   13.7 E -6.4  4.2   4.1   4.2 C -2.4  10 9.5    9.7 E -5.0 

Mean 31.4 a 29.3 b   -6.7   4.8 a 4.5 b   -6.3   11.6 a 11 b   -5.2 
Means followed by the same lowercase letter within the same line are not significantly different (Newman-Keuls test, p < 0.05). Means followed by the same uppercase letter within the same 
column are not significantly different (Newman-Keuls test, p < 0.05). Means of ten plants per genotype and watering treatment are shown. Variations are calculated between the two watering 

treatments with respect to control. 
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FIGURE 3 | Mean of six architectural variables measured on control plants and plants subjected to a 

water restriction (WR) treatment of eight rose genotypes. Mean and standard error (SE) of 10 plants 
per genotype and treatment are shown. 

FIGURE 4 | Intensity of the architectural response per genotype. 
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Assessment of plant transpiration by stomatal conductance 

 

For each genotype, gs declined progressively as water restriction duration persisted whether in WRP1 

or WRP2, compared to control plants. After 15 days of re-watering, gs gradually went back up to the 

control values (Fig. 5). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

FIGURE 5 | Stomatal conductance (gs ) during water restriction (WRP) and re-watering (WWP) periods. 
All measurements were carried out on the two youngest leaves completely developed of control plants (

) and plants subjected to a WR treatment ( ) for the three genotypes ‘Baipome’ (A). ‘The Fairy’ 
(B), and Hw336 (C). Hatched bars indicate WRP1 and WRP2 periods and closed bars indicate WWP1 and 
WWP2 periods. A double line (||) delimits the 15-days period after each re-watering. Mean and SE of five 
plants per genotype and treatment are shown. 
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Selecting the most relevant water stress-related variables 

 

Twelve water stress-related variables were measured at the end of each WRP (dataset A) and at least 

15 days after the beginning of each WWP (dataset B) for control plants and WR-treated plants. They 

were then subjected to a PCA (Fig. 6). For the analysis of dataset A, the first two PCs accounted for 

32.0% and 22.7%, respectively, or 54.7% of the total variability. For the analysis of dataset B, the first 

two PCs accounted for 30.9% and 25.1%, or 56.0% of the total variability. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

For each of the two analyses, relevant variables were selected based on one criterion: to 

contribute the most to the major component formation. 

For the analysis of dataset A, ABA (19.6%) and sucrose (17.1%) were selected for PC1, and 

conjugated cytokinin (cCK) (21.4%), SA (18.3%) and intermediate cytokinin (iCK) (18.3%) were 

selected for PC2 (Table. 2). For the analysis of dataset B, ABA (20.2%) and sucrose (22.2%) were 

chosen for PC1, and proline (25.5%), glucose (19.2%) and fructose (18.7%) were chosen for PC2. Since 

glucose and fructose were highly correlated (r = 0.99) and thus gave redundant information, fructose 

was arbitrarily selected.  

Therefore, the most explanatory variables of the observed variability for water restriction 

were ABA, sucrose, cCK, SA and iCK, and the ones best explaining the observed variability for re-

watering were ABA, sucrose, fructose and proline.  

FIGURE 6 | Circles of correlations of the principal components 1 (PC1) and 2 (PC2) of the principal 

component analysis (PCA) built using 12 physiological variables. The variables were measured during WRP1 
and WRP2 periods (A) and during WWP1 and WWP2 periods (B). 
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The Kruskal-Wallis test showed no significant difference either between the two WRPs or 

between the two WWPs for these variables. Thus, data obtained within each group were pooled for 

further analyses. 

 
TABLE 2 | Contribution of the 12 physiological variables to the formation of principal components (PC) 1 and 

2 of the PCA of the datasets A (A) and B (B).  

Selected variables are in bold. 

 

Genotype and watering effect on selected water stress-related variables for WRP 

 

A significant watering effect was shown for ABA content, with an increase in plants subjected 

to water restriction compared to control plants (+118.3%; Table 3). A significant increase of +154.5%, 

+115.0% and +106.7% for ‘Baipome’, Hw336 and ‘The Fairy’, respectively, was observed. However, 

no significant genotype effect was revealed for ABA content. Although standard deviations were 

high, a significant watering effect was shown for sucrose content, with a decrease in plants subjected 

to water restriction compared to control plants (-68.6%; Table 3). A significant decrease of -79.9%, -

70.8% and -65.2% for Hw336, ‘The Fairy’ and ‘Baipome’, respectively, was observed. No significant 

genotype effect was shown for sucrose contents. 

No significant watering effect was shown for SA content. However, a significant genotype 

effect was revealed, with a SA content three times higher for ‘The Fairy’ and Hw336 compared to 

‘Baipome’. Although no significant watering effect was shown for cCK content, a significant decrease 

was observed only for ‘The Fairy’ (-70.1%). A genotype effect was revealed, with a cCK content 2-3 

times higher for ‘Baipome’ compared to ‘The Fairy’ and Hw336. 

No significant watering and genotype effect was shown for iCK content. 

(A) 
Variables 

Contribution of variables (%) 

 
(B) 

Variables 
Contribution of variables (%) 

 
PC1 PC2 

  
PC1 PC2 

 
aCK 13.1 6.2 

  

aCK 2.1 9.1 

 
iCK 2.0 18.2 

  

iCK 0.1 3.6 

 
cCK 2.9 21.4 

  

cCK 6.2 0.5 

 
sucrose 17.1 4.4 

  

sucrose 22.2 0.1 

 
glucose 14.0 10.4 

  

glucose 7.7 19.2 

 
fructose 13.5 12.1 

  

fructose 8.5 18.7 

 
ABA 19.6 0.0 

  

ABA 20.2 0.5 

 
SA 7.7 18.3 

  

SA 11.5 12.3 

 
IAA 7.1 0.4 

  

IAA 13.3 0.0 

 
JA 0.1 2.5 

  

JA 0.1 3.2 

 
RWC 0.8 5.1 

  

RWC 4.4 7.4 

 
proline 2.3 1.0 

  

proline 3.7 25.5 
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Genotype and watering effect on selected water stress-related variables for WWP 

 

No significant watering effect was shown for any of the selected variables (Table. 4). However, a 

significant genotype effect was revealed for ABA and proline contents. ABA content was two times 

higher in ’The Fairy’ than in ‘Baipome’ and Hw336, and proline content was five times higher in ‘The 

Fairy’ and Hw336 than in ‘Baipome’. 
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TABLE 3 | Abscisic acid (ABA), salicylic acid (SA), sucrose, conjugated cytokinin (cCK) and intermediate (iCK) mean contents of three genotypes ('Baipome', 'The Fairy' 

and Hw336) determined in control plants and treated-plants during water restriction periods (WRPs).  

 

Genotypes 
ABA (ng/mg DW)   SA (ng/mg DW)   sucrose (mg/L)   cCK (ng/g DW)   iCK (ng/g DW) 

Control WRP Mean   Control WRP Mean   Control WRP Mean   Control WRP Mean   Control WRP Mean 

'Baipome' 4.4 a 11.2 b 8.1 A 

 

6.4 a 12.9 a 9.9 A 

 

494.4 a 171.9 b 318.5 A 

 

19.7 a 25.1 a 22.6 A 

 

31.9 a 24.9 a 28.1 A 

'The Fairy' 7.5 a 15.5 b 11.1 A 

 

27.8 a 41.2 a 33.9 B 

 

325.7 a 95.0 b 220.8 A 

 

15.7 a 4.7 b 10.7 B 

 

19.3 a 19.9 a 19.6 A 

Hw336 6.0 a 12.9 b 9.4 A   26.6 a 34.5 a 30.6 B   210.1 a 42.3 b 126.3 A   8.2 a 6.3 a 7.2 B   24.1 a 19.0 a 21.7 A 

Mean 6.0 a 13.1 b     20.7 a 28.5 a     342.4 a 107.4 b     14.6 a 12.8 a     24.7 a 21.5 a   

Means followed by the same lowercase letter within the same line are not significantly different (Wilcoxon test. p < 0.05).  
Means followed by the same uppercase letter within the same column are not significantly different (Kruskal-Wallis test. p < 0.05). Means of three plants per genotype and 
watering treatment are shown. 
DW: dry weight 

 

TABLE 4 | Abscisic acid (ABA), sucrose, fructose and proline mean contents of three genotypes ('Baipome', 'The Fairy' and Hw336) determined in control plants and 

treated-plants during well-watered periods (WWPs).  

 
 
 
 
 

 
 

Means followed by the same lowercase letter within the same line are not significantly different (Mann-Whitney-Wilcoxon test. p < 0.05). 
Means followed by the same uppercase letter within the same column are not significantly different (Kruskal-Wallis test. p < 0.05). Means of three plants per genotypes and 
watering treatment are shown. 
DW: dry weight 

 

 

 

Genotypes 
ABA (ng/mg DW)   sucrose (mg/L)   fructose (mg/L)   proline (nmol/mg) 

 Control WWP Mean   Control WWP Mean   Control WWP Mean   Control WWP Mean 

 'Baipome' 4.7 a 6.1 a 5.4 A 

 

278.2 a 271.1 a 274.7 A 

 

408.5 a 280.4 a 344.5 A 

 

1.4 a 1.3 a 1.3 A 

 'The Fairy' 11.7 a 9.9 a 10.8 B 

 

60.7 a 136.2 a 98.4 A 

 

401.2 a 203.0 a 302.1 A 

 

7.5 a 5.6 a 6.6 B 

 Hw336 6.5 a 4.9 a 5.7 A   212.3 a 384.8 a 298.5 A   197.7 a 155.2 a 176.5 A   5.7 a 7.4 a 6.6 B 

 Mean 7.4 a 6.8 a     191.7 a 271.6 a     273.0 a 623.8 a     4.7 a 4.7 a   

 

98 



 
 

99 
 

Discussion 

 

We showed that the application of the alternation of restriction and re-watering periods led 

to a significant decrease for all of the architectural variables measured, indicating a strong impact of 

water supply on the control of plant architecture. This effect was particularly pronounced for L_LA (-

19.8%). Similar observations were reported for R. hybrida ‘Knock-Out’, with a decrease in the length 

of order 1 axes of -13% for a WRP of 21 days, and -15% for a period of 35 days; the water potential of 

the substrate was -26 kPa (Demotes-Mainard et al., 2013). Similar results were obtained for other 

species, such as C. roseus (Jaleel et al., 2008), C. coggyria or Forsythia x intermedia (Cameron et al., 

2006). The decrease of the length of long axes was mainly due to the decrease in the length of their 

own metamers since the watering effect on NbMet_LA was weak; the difference was less than one 

metamer between watering treatments. Similarly, Crespel et al. (2014) showed that NbMet_LA was 

stable when subjecting the same eight genotypes to different levels of cumulated radiation over two 

years. Likewise, the application of water restriction on C. coggygria and Forsythia x intermedia led to 

a significant decrease in the length of the metamers but had no effect on their number (Cameron et 

al., 2008). 

Strong decrease in the number of axes (-34.2%) was also found following the application of 

water restriction. The same decrease was observed after the application of a 10-week water 

restriction (irrigation at 50% of evapotranspiration potential) in Cornus alba and Lonicera 

periclymenum (Cameron et al., 2006). Watering effect on NbLA was significant but weak (-6.7%). 

Morel et al. (2009) showed that the number of long axes decreases with the number of branching 

orders. Consequently, relatively few long axes were exposed to water restriction which was applied 

after budbreak on order 2 axes, i.e., at the time of formation of higher order axes. In our study, 

significant decreases in the number of determined axes were mainly observed for orders 3 and 4 

(Supplementary Table S1), as reported in R. hybrida ‘Radrazz’ submitted to drought/re-watering 

cycles (Huché-Thélier et al., 2013). 

The insertion angle of the cord of long axes decreased by -15.5%, revealed by the more 

upright bearing of plants subjected to water restriction than that of the control plants. This 

difference could be explained by the lower biomass load (stems and leaves) borne by the long axes, 

as was already observed in rose (Crespel et al., 2014) and in apricot (Alméras et al., 2004).  

In general, the eight genotypes responded similarly to water restriction, with a decrease in the values 

of the different architectural variables. Nevertheless, a significant genotype x watering interaction 

was observed for the six architectural variables and was in large part due to the amplitudes of the 

different responses between genotypes.     
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The intensities of the architectural response made it possible to distinguish three groups: 

Hw336, which had a very low response to water restriction; Hw154, ‘Old Blush’, ‘Perle d’Or’ and 

‘Baipome’, which had a moderate response; and ‘The Fairy’, Hw20 and ‘Blush Noisette’, which had a 

very strong response. Similarly, Crespel et al. (2014) showed that ‘The Fairy’ was one of the 

genotypes that responded the most to the quantity of radiation perceived by the plant, that 

‘Baipome’ responded moderately, and that Hw336 responded very weakly, particularly for the 

variables AngLA/Cord and NbBrO. The weak response observed for Hw336 could be explained by its 

strong heterozygotic nature since Hw336 is an interspecific hybrid resulting from a cross between a 

dihaploid of cultivated rose and a hybrid of R. wichurana (Gillespie and Turelli 1989, Scheiner 1993). 

‘Baipome’ is the product of a genetic breeding program to improve water deficit tolerance (Crespel, 

personal communication), which would explain its more moderate response compared to that of 

‘The Fairy’. A difference in the intensity of responses to a water deficit between four species (R. 

hybrida ‘Dr. Huey’, R. x fortuniana, R. multiflora and R.x odorata) of the genus Rosa was recently 

reported (Niu and Rodriguez 2009). However, this effect was assessed on plant growth using only 

four biomass variables and no architectural variables. 

In order to explain the three different intensities of architectural responses between 

genotypes revealed by our study, a physiological analysis was carried out on ‘The Fairy’, ‘Baipome’ 

and Hw336, arbitrarily selected and representing each of the groups. 

Differences were observed between water treatments for WRP and could be mainly 

explained by ABA and sucrose that contributed the most to the formation of PC1 of the PCA (32.0%). 

The concentration in ABA in the leaf doubled after the application of water restriction, which is in 

consistence with the findings of Giday et al. (2014) in potted roses and in other species such as 

Mangifera indica (Zaharah and Razi 2009), E. globulus (Granda et al., 2014) and Vitis vinifera (Stoll et 

al., 2000). Stomatal closure due to the accumulation of ABA in the leaf is one of the first responses of 

the plant to a water deficit (Jones and Mansfield 1970; Wilkinson and Davies 2002; Chaves et al., 

2003; Tallman 2004) and could explain the decrease in gs observed in our study. A significant drop in 

sucrose content (-68.6%) was also observed in the leaves. It could result from: (i) the decrease in the 

photosynthetic rate in relation to the drop in gs (Chaves 1991; Lawlor and Cornic 2002); (ii) the 

stimulation of sucrose breakdown in the leaf under water deficit conditions (Keller and Ludlow 1993; 

Trouverie et al., 2003) leading to increased hexoses content (Supplementary Table S2). Glucose and 

fructose play the role of osmoregulators (Turner 1996) and precursors for the biosynthesis of 

osmoprotectors like proline and polyamines (Szepesi et al., 2005; Szepesi et al., 2009), required for 

the tolerance of the plant to water deficit.  

Increase of ABA and decrease of sucrose could explain, at least in part, (i) the decrease in the 

number of bursting buds and therefore, the number of axes and (ii) the decrease in length of long 
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axes and therefore, of metamers. Indeed, budbreak and shoot growth could be inhibited by an 

increase in ABA (Cline and Oh 2006; Reddy et al., 2013; Leduc et al., 2014; Sreenivasulu et al., 2012) 

and a decrease in sucrose, since sucrose was shown to stimulate budbreak in rose (Henry et al., 2011; 

Rabot et al., 2012; Barbier et al., 2015) and cell elongation (Wang and Ruan 2013). Besides sucrose, 

cell elongation could have been limited by the decrease of turgor pressure due to water restriction 

(Urban, 1997). 

No significant difference was observed between the water treatments for WWP, suggesting 

that such responses to water restriction are reversible, as was shown in Eucalyptus pauciflora 

(Kirschbaum 1988), Quercus pubescens (Gall 2007) and Populus x canadensis (Marron et al., 2003). 

Differences were observed between genotypes for WRP and were mainly explained by the SA 

and the cCK contents that contributed the most to the formation of PC2 of the PCA (25.1%). The SA 

content was therefore significantly greater (threefold) for ‘The Fairy’ and Hw336 compared to that of 

‘Baipome’. Fariduddin et al. (2003) showed that the photosynthetic rate had decreased after spraying 

highly concentrated SA (10-3 M) on the foliage of Brassica juncea, whereas it was higher for plants 

sprayed with low concentrations of SA (10-5 M). The photosynthetic rate of ‘Baipome’ could be thus 

greater than that of ‘The Fairy’ and Hw336. The cCK content in the leaves did not significantly vary 

between the two water treatments for any of the genotypes. Nevertheless, a significant difference 

was observed between genotypes: it was significantly lower (2-3 fold) for ‘The Fairy’ and Hw336 

compared to ‘Baipome’. The CKs are implicated in the growth and branching processes of the plant 

(Werner et al., 2001; Sakakibara 2006). They are particularly recognized for their role in budbreak 

stimulation (Dieleman et al., 1997; Nordström et al., 2004; Shimizu-Sato et al., 2009). The higher 

concentration in cCK in ‘Baipome’ could therefore explain the greater number of axes formed. 

Moreover, many studies have shown the implication of CKs in the regulation of plant responses to 

abiotic stresses such as water stress (Pospíšilová et al., 2000).  

In our study, three different CKs content tendencies were observed after application of water 

restriction.  

For ‘The Fairy’, a significant decrease in the cCK content (-70.1%) was observed. This strong 

decrease associated with the increase in the ABA content (ABA/cCK = 3.32) could explain the strong 

decrease in the number of axes observed (-61.2%). For ‘Baipome’, a non-significant increase in the 

cCK content (27.4%) was observed. The ABA/cCK ratio (0.44), lower than that of ‘The Fairy’, could 

explain the more moderate decrease in the number of axes determined (-37.8%). Moreover, studies 

have shown that the application of CKs on the plant could stimulate stomatal opening (Ha et al., 

2012); reduce the negative effects of water deficit on chlorophyll content and on the rate of 

photosynthesis (Metwally et al., 1998) and promote the re-establishment of stomatal conductance 

and the photosynthesis rate upon the return of water comfort (Rulcová and Pospíšilová 2001). This 
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would suggest that despite water restriction, the photosynthesis rate would be in part maintained by 

the stimulation of stomatal opening and the protection of the photosynthetic system by the CKs in 

‘Baipome’. For Hw336, the very low decrease in the number of axes (-3.7%) cannot be explained by 

the ABA/cCK ratio (2.0), suggesting the existence of other physiological mechanisms involved in the 

regulation of budbreak in this interspecific hybrid.    

Differences were observed between genotypes for WWP and were mainly explained by ABA 

and proline since these two variables contributed the most to the formation of PC1 (30.9%) and PC2 

(25.1%), respectively. The ABA content was higher for ‘The Fairy’ (twofold) compared to Hw336 and 

‘Baipome’, potentially limiting the resumption of budbreak even when water conditions are 

favorable. The proline content was higher for ‘The Fairy’ and Hw336 (fivefold) than for ‘Baipome’. 

Experiments on engineering plants with enhanced proline accumulation showed high drought 

tolerance in petunia and tobacco (Yamada et al., 2005; Gubis et al., 2007). This seemed not to be the 

case in our study. 

 

In conclusion, this study showed, for the first time, the differences in genotypic responses to 

the alternation of WRP and WWP at the level of plant architecture in rose. A decrease in growth and 

branching was observed, with three groups of architectural responses of differing intensities – weak, 

moderate and strong. Moderate and strong architectural responses are represented by ‘Baipome’ 

and ‘The Fairy’ respectively, two cultivated modern rose bushes used in gardening. Differences 

between these two responses could be explained by (for ‘Baipome’ compared to ‘The Fairy’): (i) the 

higher concentration of cCK in WRP, which could lead to budbreak and increase the rate of 

photosynthesis due to the stimulation of the stomatal opening and the protection of the 

photosynthetic system; (ii) the weaker concentration of SA in WRP, which could stimulate the rate of 

photosynthesis; and (iii) the weaker concentration of ABA in WWP, signifying that a resumption of 

budbreak would not be limited. Associated with the six architectural descriptors, ABA, SA and cCK, 

which explained the genotypic differences in our study, could be used as selection criteria for genetic 

breeding programs aimed at improving plant shape and tolerance to water deficit.    
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Supplementary material 

 
TABLE S1 | Means of four architectural variables measured on control plants and plants subjected to a water 

restriction treatment (WR) of eight rose genotypes.  NbLA/BrO2: number of order 2 long axes, NbLA/BrO3: 

number of order 3 long axes, NbLA/BrO4: number of order 4 long axes, NbLA/BrO5: number of order 5 long 

axes.  

 

Genotypes 
NbLA/BrO2 NbLA/BrO3 NbLA/BrO4 NbLA/BrO5 

Control WR Control WR Control WR Control WR 

'Baipome' 22.3 a 26.5 b 116.1 a 86.9 b 149.3 a 75.1 b 46.9 a 21.5 b 

'Blush Noisette' 7.6 a 9.4 a 30.6 a 31.7 a 28.1 a 29.6 a 2.7 a 1.9 a 

'The Fairy' 18.4 a 18.1 a 97.8 a 59.5 b 117.4 a 16.0 b 8.9 a 0.5 a 

'Old Blush' 11.1 a 10.7 a 24.6 a 23.6 a 16.2 a 7.6 b 2.8 a 0.3 a 

'Perle d'Or' 6.2 a 6.2 a 11.8 a 16.3 b 6.6 a 15.5 b 0.2 a 1.2 a 

Hw20 5.4 a 5.4 a 23.1 a 19.1 b 47.3 a 13.7 b 29.9 a 1.5 b 

Hw336 9.1 a 8.0 a 40.0 a 38.2 a 75.3 a 76.4 a 30.1 a 26.4 a 

Hw154 4.5 a 6.0 b 11.1 a 7.8 b 6.9 a 5.1 a 0.5 a 0.1 a 
Means followed by the same lowercase letter within the same line are not significantly different (Mann-White-
Wilcoxon test, p < 0.05). Means of ten plants per genotype and watering treatment are shown.  
 

 
 
TABLE S2 | Glucose and fructose mean contents of three genotypes ('Baipome', 'The Fairy' and Hw336) 

determined in control plants and treated-plants during water restriction periods (WRPs).  

 

 

 

 

 
Means followed by the same lowercase letter within the same line are not significantly different (Mann-
Whitney-Wilcoxon test, p<0,05). Means followed by the same uppercase letter within the same column are not 
significantly different (Kruskal-Wallis test, p<0,05). Means of three plants per genotypes and watering 
treatment are shown. 
 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

Genotype 
glucose (mg/L)   fructose (mg/L) 

Control WRP Mean 

 

Control WRP   

'Baipome' 395,3 a 841,5 a 601,8 A 
 

393,6 a 819,3 a 586,9 A 

'The Fairy' 176,0 a 600,6 a 369,0 A 
 

169,5 a 586,5 ab 359,1 A 

Hw336 323,4 a 451 a 383,1 A 
 

289,1 a 418,8 b 354,8 A 

Mean 290,6 a 657,1 b     276,9 a 634,9 b   
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CHAPITRE II 

 

Détection des QTLs contrôlant des variables 

architecturales du rosier et évaluation de 

l’interaction QTL x Année 
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Avant-propos 

 

La forme de la plante, et donc l’architecture, peut être contrôlée par la création variétale. 

Cependant celle-ci est souvent réalisée de manière empirique. Une meilleure connaissance de 

l’hérédité et de l’héritabilité au sens large - qui rend compte de l’interaction GxE (dont l’importance a 

été soulignée dans le premier chapitre) - des variables architecturales permettrait de mieux 

raisonner les programmes d’amélioration génétique pour l’architecture de la plante et donc, de sa 

forme. 

L’analyse génétique de l’architecture par cartographie a déjà été réalisée chez le rosier par Yan et al. 

(2007) et Kawamura et al. (2011, 2014 et 2015) mais à partir de populations en ségrégation pour la 

non remontée de floraison – caractère corrélé avec la forme de la plante (Kawamura et al. 2015) - et 

quelques variables architecturales (entre quatre et dix, comme le nombre d’entre-nœuds, la 

longueur des tiges ou encore la hauteur et la forme de la plante) facilement phénotypables 

manuellement. Entre 11 et 16 QTLs ont été détectés pour ces variables.  

Afin de disséquer encore plus finement le déterminisme génétique de l’architecture du rosier, mais 

aussi afin de prendre en compte les effets de l’année (i.e. environnement, comme il a été démontré 

dans la premier chapitre) et du fond génétique, deux populations en ségrégation connectées et 

remontantes ont été créées à partir de trois parents diploïdes et remontants de formes contrastées: 

‘The Fairy x Old Blush’ et ‘The Fairy x Perle d’Or’. Ces deux populations ont été phénotypées sur deux 

années consécutives par digitalisation 3D, approche qui permet de mesurer précisément un grand 

nombre de variables architecturales – parmi lesquelles certaines sont inaccessibles manuellement - 

et de prendre en compte l’architecture de la plante dans sa globalité (Morel et al. 2009 ; Crespel et 

al. 2013, 2014). Les deux populations étant connectées, une carte génétique femelle consensus a été 

construite permettant ainsi d’augmenter le nombre d’individus considérés pour l’analyse génétique 

et donc, d’augmenter la puissance de détection de QTL. Cette approche n’a encore jamais été 

développée chez le rosier.  

Dans un premier temps, l’héritabilité au sens large de variables architecturales a été estimée. 

Puis, une détection de QTL a été entreprise pour chacune des deux années afin d’identifier et de 

localiser sur les cartes génétiques préalablement construites les loci qui contrôlent les variables 

architecturales étudiées. Pour finir, l’interaction QTL x Année a été évaluée pour chacune des deux 

populations. 

Ce deuxième chapitre a été rédigé sous forme d’article. 
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QTL Mapping and QTL x Year Interaction for Plant Architecture in 

Rose Bush 

 

Introduction 

 

The shape of a plant and, therefore, its architecture determine its visual quality which is a key 

criterion underlying the decision to purchase an ornamental potted plant. Plant architecture is the 

result of the positioning of aerial organs in space according to organization rules specific to each 

species and depends on growth and branching. In addition to direct effect on plant shape, 

architecture affects yield (Kool, 1996; Kaggwa-Asiimwe et al. 2013), canopy light interception 

efficiency (Wünsche and Lakso, 2000; Costes et al. 2006) or plant defenses against pest and 

pathogens (Ando et al. 2007; Gontijo et al. 2010; Costes et al. 2013). Besides genetic factors, plant 

architecture is influenced by environmental factors, including quantity and quality of light 

(Kawamura and Takeda, 2002; Niinemets and Lukjanova, 2003; Evers et al. 2006; Girault et al. 2008; 

Rameau et al. 2015; Crespel et al. 2014), temperature (Khayat and Zieslin, 1982; Battey, 2000) as well 

as water supply (Cameron et al. 2006; Burnett and van Iersel, 2008; Demotes-Mainard et al. 2013; 

Huché-Thélier et al. 2013). 

Among ornamental plants, rose is one of the most economically important (Debener and Linde, 

2009; Akond et al. 2012). A wide rose bush architecture diversity is observed among cultivars ranging 

from upright to spreading (Gudin, 2000). Influences of environment on rose architecture have 

recently been reported by Girault et al. (2008) and Li-Marchetti et al. (2015). These authors showed 

genotypic differences in architectural response to light quantity and quality and water supply 

respectively. However, one of the main goals of breeders is to obtain genotypes whose traits of 

interest are stable across environments. When there is a change in performance traits of different 

genotypes measured in different environments, it is classified as genotype x environment interaction 

(GxE; Bowman, 1972). It may involve: (i) changes in amplitude of the trait between environments and 

(ii) changes in rank order for genotypes between environments. A trait that is stable across 

environments is considered as highly heritable and is, therefore, interesting in plant breeding. 

Architectural traits tended to be highly heritable stressing the interest of these traits in genetic 

studies in rose (Kawamura et al. 2011, 2015; Crespel et al. 2014; Gitonga et al. 2014).  

Quantitative trait loci (QTLs) and/or major gene mapping is a powerful approach to identify genomic 

regions involved in the variation of quantitative and qualitative traits. To our knowledge, the genetic 

bases of architecture traits have only been studied with this approach for diploid roses. Yan et al. 

(2007) studied a population in segregation (93/119 x 93/117, Rosa multiflora-derived genotypes) 
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cultivated in two experimental sites. Based on a genetic map constructed with ALFP (amplified 

fragment length polymorphism), SSR (microsatellite), PK (protein kinase), RGA (resistance gene 

analogues), RFLP (restriction fragment length polymorphism), SCAR (sequence specific amplified 

region) and morphological markers, they detected 16 QTLs involved in the control of number of 

internodes, stem thickness, shoot length and growth rate. Among these QTLs, nine were found in 

both experimental sites and seven were site-specific indicating QTL x Environment (QxE) interaction 

even though the authors never clearly stated it. Kawamura et al. (2014) studied a population in 

segregation (‘The Fairy’ x hybrid of R. wichurana) cultivated over two years. Based on a genetic map 

constructed with SSR and SCAR markers and candidate genes, they identified eleven QTLs for ten 

inflorescence developmental traits. More recently, Kawamura et al. (2015) detected sixteen QTLs – 

grouped in eight major QTLs – involved in the control of plant shape and height, branching angle, 

stem diameter and mean length of internodes from the same population; no QTLxE interaction was 

revealed in these genetic studies (Kawamura et al. 2014, 2015). Knowledge on the genetic basis of 

GxE interaction, i.e. QTLxE interaction, for architectural traits in woody plants is rare; QTLxE 

interaction has been studied for example in eucalyptus (Bartholomé et al. 2013; Freeman et al. 2013) 

but never in rose.  

One of the major difficulties in genetic analysis of the plant architecture is the phenotyping 

complexity of this trait. Plant architecture is usually phenotyped through manual measurements 

using a limited set of easily accessible architectural traits. This method does not necessarily allow an 

exhaustive description of plant architecture. To better assess rose architecture, Crespel et al. (2013) 

aimed at selecting necessary and relevant architectural variables to describe the rose architecture 

and its variation using the 3D digitalization process. The 3D digitalization approach enables to 

measure precisely a large number of architectural variables and makes it possible to take into 

consideration the entire plant architecture (Morel et al. 2009; Crespel et al. 2013, 2014). Architecture 

is broken down into architectural components: axes and metamers, where a metamer is the unit 

formed by an internode, a node, its axillary bud and a leaf (White, 1979). These components can be 

described by architectural variables: morphologically (length, diameter, etc.), topologically (order of 

branching, etc.), and geometrically (branching, angle, etc.; Godin et al. 1999a). Combining 

architectural components description to 3D digitalization should help measuring new architectural 

variables and thus, uncover QTLs that cannot be identified with traditional measurements (Alonso-

Blanco and Méndez-Vigo, 2014; Topp, 2013). Such a genetic analysis is all the more relevant as the 

genome sequence of the diploid R. chinensis ‘Old Blush’ is currently being unraveled (Foucher et al. 

2015). As soon as the genome sequence will be available, potential candidate genes for the detected 

QTLs may be identified. 



 
 

117 
 

The aim of this study was to (i) evaluate phenotypic variability and Genotype x Year interaction (GxY), 

(ii) estimate broad sense heritability of architectural traits, (iii) identify the QTLs controlling rose 

architecture and (iv) assess QTLxY interaction by measuring a large set of architectural traits using 3D 

digitalization on two recurrent flowering rose connected populations in segregation (‘The Fairy’ x 

‘Old Blush’ and ‘The Fairy’ x ’Perle d’Or’) over two years. As populations shared the female parent 

(‘The Fairy’), a consensus female map was constructed to increase the number of considered 

individuals and thus, enhance the QTL detection and evaluate the genetic background effect on QTLs.  

Unravelling genetic determinisms of architectural traits with an emphasis on GxY interaction could 

enable to introduce these traits into breeding programs to better control plant shape. 

 

 

Materials and Methods 

 
 

Plant material and cultivation 

 

Two segregating populations of diploid individuals were generated in 2012. They resulted from two 

crosses: ‘The Fairy’ x ‘Old Blush’ (this population was called FxO) and ‘The Fairy’ x ‘Perle d’Or’ (called 

FxP). All parents are diploid and repeat blooming cultivars. ‘The Fairy’ and ‘Perle d’Or’ belong to the 

R. hybrida species whereas ‘Old Blush’ belongs to the R. chinensis species. The female parent ‘The 

Fairy’ is a commercial cultivar obtained from the cross ‘Paul Crampel’ x ‘Lady Gay’ in 1932 by Ann 

Bentall, the male parent ‘Old Blush’ was discovered by Parsons in 1793, and the male parent ‘Perle 

d’Or’ was obtained from the cross Polyantha × ‘Madame Falcot’ in 1875 by Joseph Rambaux. ‘The 

Fairy’, ‘Old Blush’ and ‘Perle d’Or’ display contrasted shapes ranging from spreading to upright and 

belong to three distinct architectural profiles (Crespel et al. 2013).‘The Fairy’ has a large number of 

axes and branching orders, and long axes with many metamers. ‘Perle d’Or’ has few axes, the 

number of branching orders is low and long axes have few metamers. ‘Old Blush’ has an intermediary 

number of axes, a high branching order number and long axes with an intermediary number of 

metamers.  

Fifty individuals belonging to FxO and 47 belonging to FxP were too weak or could not be 

propagated, and therefore were discarded. Population final size was 132 individuals for FxO and 157 

for FxP.  
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Estimation of ploidy level by flow cytometry 

 

The relative nuclear DNA content of each parent and descendant was determined by flow cytometry 

to assess ploidy levels of the progenies as described in Crespel et al. (2015), using pea (Pisum 

sativum) as an internal reference. Fresh leaves of approximately 0.5cm² of rose and pea were finely 

chopped with a sharp razor blade in 400 µL of Cystain UV Precise P extraction buffer (Partec SARL, 

Sainte Geneviève des Bois, France), at room temperature (20°C). 1.6 ml of Cystain UV Precise P 

staining buffer containing a DNA fluorochrome marker (40, 6-diamino-2-phenylindole, DAPI) was 

added. After homogenization, the suspension obtained was filtered with a 30-µm mesh width filter, 

and then analyzed with a Cell Analyzer II-type (Partec, Munster, Germany) monoparametic cytometer 

equipped with a mercury vapor lamp (UV excitation: 340 nm; emission: 465 nm). The relative 

fluorescence intensity of the nuclei is directly proportional to their quantity of DNA. Each 

measurement was repeated two times from independent extractions. The data was treated using 

FloMAx (Partec, Munster, Germany) software that converts the position of each fluorescence peak 

on a linear scale (0–255 canals) and provides the number of the canal that corresponds to the 

maximum number of events. The relative quantity of nuclear DNA of an individual is expressed by the 

DNA index, which is the ratio between the positions of the individual’s fluorescence peak and the 

internal reference. It is then compared to those of individuals with known ploidy level. 

 

Experimental conditions 

 

This study was carried out in the experimental facilities of the IRHS (French Research Institute on 

Horticulture and Seeds) in Angers. The experimental conditions described below were applied in 

both spring of 2014 and spring of 2015. Plants were obtained from cuttings of 1-year-old plants 

grown in pots. Cuttings were constituted of a single metamer - unit formed by an internode, a node, 

its axillary bud and a leaf (White, 1979) - from the median zone of the stems. In January, cuttings 

were taken off and planted into plugs (diameter 35 mm, height 40 mm) composed of a non-woven 

fabric containing a mixture of fine peat and perlite. They were placed under a plastic tunnel in a 

greenhouse for rooting. Average temperature was 18°C at night and 22°C during the day, and the 

relative humidity was maintained at saturation by a fine mist humidifier. After five weeks the plants 

were planted in 0.5 L pots and then in 2 L pots a month later. The experiment was conducted in a 

greenhouse on 4.5m² benches, equipped with a nutrient solution tank. The soil water potential was 

measured by a tensiometer and sub-irrigation was triggered when a threshold of -10kPa was 

reached. Mineral nutrition was provided by fertilization with a liquid fertilizer (N-P2O5-K2O, 3:2:6, 

pH=6.5, electro-conductivity=1.2 mS.cm-1). Minimum air temperature was maintained at 18°C, with 
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an aeration at 20°C. Relative humidity was maintained at 70%. No complementary lighting was 

applied. Each individual of segregating populations was represented by a single plant. The number of 

plants was reduced to the benefit of the number of individuals as proposed by Knapp and Bridges 

(1990) and recently applied by Pauly et al. (2012) in ray grass. Indeed, as shown by Kawamura et al. 

(2011) in rose, non-genetic variance is mainly due to intraplant variance rather than the variance 

between plants and therefore, the number of axes measured must be given priority rather than the 

number of plants per individual. 

The average daily air temperature (in °C.d) was measured to calculate the sum of temperatures 

according to the method used by Huché-Thélier et al. (2011) to define plant development time in 

relation to a base temperature of 1.93°C. Similarly, global solar radiation outside of the greenhouse 

(Météo France, Beaucouzé, France) was daily recorded to calculate the sum radiation for the growing 

period (in J/cm²). 

 

Architectural data collection 

 

Plant architecture is characterized by two architectural components, the axis and the metamer. Each 

component was described by architectural variables: morphologically (length, diameter, etc.), 

topologically (order of branching, etc.) and geometrically (branching angle, etc.). Two types of axes 

can be distinguished in roses, short axes that are composed of one to four metamers, and long axes 

that are composed of five metamers or more (Morel et al. 2009). The architectural analysis was 

carried out at the plant and axis scales based on 41 architectural variables (Table 1), some of which 

were already described by Crespel et al. (2013). 

Architectural measurements were performed at the elementary architectural structure (EAS) stage 

when plants were approximately five months old with completely developed and branched bearing 

axis of order 1, leading to a structure with axes that had reached the flowering stage in several weeks 

(Crespel et al. 2013). Two to three order 2 long axes were selected per plant (Fig. 1). Architectural 

measurements were made on the selected order 2 axes and their branching. It took place from June 

9th to July 9th in 2014 and from June 4th to June 25th in 2015. Plants that have reached the EAS stage 

were stored, not longer than one week, at 2°C in a dark cold chamber in order to block their growth 

and branching (Girault et al. 2008; Djennane et al. 2014) and avoid any experimental bias. Each plant 

was defoliated before phenotyping. Architectural measurements were carried out using a Fastrack® 

digitizer (Polhemus, Colchester, VT, USA) and data were recorded using PiafDigit software (Donès et 

al. 2006). This software enables to both store measurements and construct a 3D real-time 

representation of the plant architecture. Data are coded in MTG (multi-scale tree graph) format 
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(Godin and Caraglio, 1998). Variables were extracted from these data using AMAPmod software 

(Godin et al. 1999b).  

 

Table 1 | List of the measured architectural variables, according to the four categories defined (plant 

description, axis morphology, topology and geometry). 

Variable Code 

Plant description  
Category of the number of determined axes  
Number of determinated axes (i.e., ending with flowers or floral buds) NbDetA 
Number of order 3 determined axes NbDetA/BrO3 
Number of order 4 determined axes NbDetA/BrO4 
Number of order 5 determined axes NbDetA/BrO5 
Number of metamer NbMet 
Number of long axes (LAs) NbLA 
Number of order 3 LAs NbLA/BrO3 
Number of order 4 LAs NbLA/BrO4 
Number of short axes (SAs) NbSA 
Number of short 3 SAs NbSA/BrO3 
Number of short 4 SAs NbSA/BrO4 
Number of short 5 SAs NbSA/BrO5 
Axis morphology  
Category of the number of metamers  
Number of metamers of the LAs NbMet_LA 
Number of metamers of the order 2 LAs NbMet_LA/BrO2 
Number of metamers of the order 3 LAs NbMet_LA/BrO3 
Number of metamers of the order 4 LAs NbMet_LA/BrO4 
Number of metamers of the SAs NbMet_SA 
Number of metamers of the order 3 SAs NbMet_SA/BrO3 
Number of metamers of the order 4 SAs NbMet_SA/BrO4 
Number of metamers of the order 5 SAs NbMet_SA/BrO5 
Category of the axes length  
Length of the LAs L_LA 
Length of the order 2 LAs L_LA/BrO2 
Length of the order 3 LAs L_LA/BrO3 
Length of the order 4 LAs L_LA/BrO4 
Length of the SAs L_SA 
Length of the order 3 SAs L_SA/BrO3 
Length of the order 4 SAs L_SA/BrO4 
Length of the order 5 SAs L_SA/BrO5 
Axis topology  
Category of the branching order  
Number of branching orders NbBrO 
Category of the number of branchings along the long axes  
Number of branchings on the LAs NbBr_LA 
Number of branchings on the LAs in the distal zone NbBrTop_LA 
Number of branchings on the LAs in the median zone NbBrMed_LA 
Number of branchings on the LAs in the basal zone NbBrBas_LA 
Axis geometry  
Category of branching angles  
Branching angle of the cord of the LAs in relation to the vertical axis AngLA/Cord 
Branching angle of the cord of the order 2 LAs in relation to the vertical axis AngLA/Cord/BrO2 
Branching angle of the cord of the order 3 LAs in relation to the vertical axis AngLA/Cord/BrO3 
Branching angle of the cord of the order 4 LAs in relation to the vertical axis AngLA/Cord/BrO4 
Branching angle of the cord of the SAs in relation to the vertical axis AngSA/Cord 
Branching angle of the cord of the order 3 SAs in relation to the vertical axis AngSA/Cord/BrO3 
Branching angle of the cord of the order 4 SAs in relation to the vertical axis AngSA/Cord/BrO4 
Branching angle of the cord of the order 5 SAs in relation to the vertical axis AngSA/Cord/BrO5 
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Figure 1 | Plant architectural traits phenotyping. Plant photography before phenotyping by 3D digitalization 

(a); plant architecture constituted of three selected order 2 axes and their branchings, with two components 

(metamer and axis), hatched bars represent the rest of plant (b); simplified representation with three  

branching orders: Order 1 (O1), Order 2 (O2) and Order 3 (O3), the representation of the long axes length 

(L_LA) and of the branching angle  of the cord of the long axes in relation to the vertical axis (AngLA/Cord) (c).  

 

 

Phenotypic data analyses  

 

Statistical analysis was performed on raw data of each experiment using R 3.0.2 software. For each 

trait, an analysis of variance (ANOVA) was carried out to evaluate genotype and year effects, 

Genotype x Year interaction (GxY). 

 

Broad-sense heritability  

 

The broad-sense heritability (H²) of each variable was estimated as being the ratio of the genotypic 

variance (σG²) to the phenotypic variance (σP²). The components of the phenotypic variance were 

calculated on the basis of the analysis of variance of the expected mean squares (ANOVA), as 

described by Nanson (1970) and used by Gitonga et al. (2014). The phenotypic variance was 

therefore calculated as follows: 

σP² = σG² +  σGY²/Y + σԑ²/rY 

 

where σGY² is the variance of the genotype x year interaction, σԑ² is the residual variance, Y is the 

number of years, and r is the number of repetitions. When architectural variables had a distribution 

too far from normal, heritability was not estimated and they were not considered for further 

analyses.  
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Selection of architectural traits for the QTL analyses 

 

Architectural variables with heritability value higher than 0.2 were considered as heritable (Gallais, 

1989) and were selected. Furthermore, when using a large number of variables it is often not clear 

which ones are relevant and/or redundant to describe the observed variability. Therefore, 

phenotypic data were first subjected to a principal component analysis (PCA) to select variables that 

(i) best explain the phenotypic variability and (ii) are the least correlated among themselves (Fabbrini 

et al. 2012). This was conducted using mean values per plant and not per structure for each 

architectural variable. PCA was undertaken for each year and for (i) each population and (ii) both 

populations together before QTL analysis on parental and consensus female maps respectively. 

When an architectural variable was only selected for one year it was automatically considered for 

both years so that QTL x Year interaction could be evaluated.  

 

Genotypic data collection 

 

DNA extraction 

 

Young leaves of each individual of segregating populations and parents were collected and stored at -

80°C. Samples were then immersed in liquid nitrogen and finely ground. Genomic DNA was extracted 

using NucleoSpin® 96 Plant II Kit (Macherey-Nagel, Düren, Germany) following the manufacturer’s 

protocol and using a Zephyr® SPE workstation (Perkin Elmer, Waltham, MA, USA) on the ANAN 

platform (SFR Quasav, Structure Fédérative de Recherche Qualité et Santé du Végétal, University of 

Angers, Angers, France). Finally, DNA was quantified using a NanoDrop spectrophotometer 

(Nanodrop ND-1000, Thermo Fischer Scientific, Waltham, MA, USA).  

 

Marker analysis 

 

A total of 79 molecular markers were used in this study. 77 microsatellites (SSR) markers belonging 

to several SSR sets (listed in Table S1): (i) genomic and EST-SSR of rose (Hibrand-Saint Oyant et al. 

2008); (ii) non-coding SSR developed by WIPO (World Intellectual Property Organization: 

http://patentscope.wipo.int/search/en/WO2003097869); (iii) genomic SSR obtained by Meng et al. 

(2009); (iv) SSR from other Rosaceae and two genes RhBRC1 (branching repressor; Braun et al. 2012, 

Leduc et al. 2014) and RhSUC2 (sucrose transporter; Henry et al. 2011) were used to construct the 

genetic maps (Table S2). 
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For SSR markers, forward primers were labeled with fluorescent radicals (Thermo Fisher Scientific, 

Waltham, MA, USA and Eurofins, Luxembourg). The use of different dyes for the labelling of primers 

allowed 2, 3 or 4 primers combinations to be analyzed in a single run [multiplex Polymerase Chain 

Reaction (PCR); Table S1]. Multiplex PCR amplifications were performed with 1X QIAGEN Multiplex 

PCR Master Mix, 8 ng of genomic DNA and 1.25µM of each primer (QIAGEN, Venlo, Netherlands). 

PCR amplifications were performed in a DNA Engine Tetrad® 2 Cycler (Bio-Rad, Hercules, CA, USA) 

with the following profile: a hot start at 95°C for 15 min to activate Taq polymerase, followed by 35 

cycles of denaturing at 95°C for 30 s, annealing at 55°C for 90 s and an extension at 72°C for 75 s, 

ending with a final extension at 60°C for 15 min then at 72°C for 15 min. A ramping of 1°C/cycle was 

included. All PCR products were sent to the Gentyane platform (INRA, Clermont-Ferrand, France) 

where amplicons were separated by capillary electrophoresis using Applied Biosystems 3730xl DNA 

Analyzer (Thermo Fischer Scientific, Waltham, MA, USA). 

The genotyping of each individual of segregating populations was carried out using GeneMapper® 4.1 

software (Thermo Fischer Scientific, Waltham, MA, USA). Genotyping was independently verified by 

two people. For each segregating population, monomorphic markers were excluded.  

Specific primers for RhBRC1 and RhSUC2 were designed with AmplifX® 1.5.4 software (Nicolas Jullien; 

http://crn2m.univ-mrs.fr/pub/amplifx-dist), in order to obtain 1Kbp amplicons that contain putative 

introns. Based on the strong homology between strawberry and rose genomes, we used cDNA 

accessions of RhBRC1 (KF530803) and RhSUC2 (HQ403679) to find homolog genes in the genome 

sequence database of Fragaria vesca (http://www.strawberrygenome.org); sequence alignments 

allowed to predict the exon-intron structure of rose genes. PCR reactions were performed in a final 

volume of 20 µl containing 10 ng of genomic DNA, 0.2 mM of each dNTP, 0.5 µM of forward and 

reverse primers, 4 µl of 5X Phusion® High-Fidelity buffer and 0.4 U of Phusion® High-Fidelity DNA 

Polymerase (Thermo Fisher Scientific, Waltham, MA, USA). PCR amplification was performed using 

MyCyclerTM thermal cycler (Bio-Rad, Hercules, CA, USA) with the following profile: a hot start at 

98°C for 30 s, 35 cycles of denaturing at 98°C for 30 s, annealing and extension at 72°C for 30 s, 

ending with a final extension at 72°C for 10 min. For RhSUC2, amplicons were separated on 1.5 % 

agarose gel, at constant voltage of 100 V, for 25 min; amplicons were stained with ethidium bromide. 

For RhBRC1, a double digestion was realized in a 25 µl reaction containing 8µL of PCR product, 1.6 µL 

of 10X O buffer and 8 U of each restriction enzyme (PstI and Asel; Thermo Fisher Scientific, Waltham, 

MA, USA). Incubation was carried out during 16 h at 37°C. Digestion products were separated and 

revealed using Labchip® GX (Caliper Life Sciences, Hopkinton, MA, USA) on the ANAN platform. 
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Construction of the genetic maps for each individual population 

 

Linkage analysis and map construction were performed with the JoinMap® software version 4.1 (Van 

Ooijen, 2011) using the cross-pollination model. Segregation distortion of markers was tested against 

the expected Mendelian segregation ratios using the chi-square test in the software. Highly distorted 

markers were kept for the map construction and were indicated with an asterisk (***<0.01, 

****<0.001, *****<0.0001). Markers were then classified into five segregation classes as described 

by De Keyser et al. (2010): (1) <lmxll>, (2) <nnxnp>, (3) <efxeg>, (4) <abxcd> and (5) <hkxhk>. 

Parental configuration of the type <abxcc> or <aaxbc> are not supported by the JoinMap® software 

and thus were classified respectively into classes 1 and 2. Parental maps were constructed separately 

using uni-parental and bi-parental markers. As the populations are connected by the female parent 

‘The Fairy’, a consensus female map was also built. 

Linkage groups (LGs) were estimated by applying independence LOD threshold ranges from 3.0 to 

10.0 in steps of 1.0. LGs were determined using a LOD threshold of 5.0. Regression linkage maps (up 

to round 2) were established using the mapping function of Kosambi (1944). Only linkages with a 

recombination frequency smaller than 0.50 and a LOD larger than 1.0 were considered. The optimal 

marker order was determined by using the ripple value of 1.0 and the jump threshold of 5.0 - 

occasionally set up to 11.0 in case of conflicting markers obstructing mapping. 

Ungrouped or misplaced markers were re-assigned based on the consensus map constructed by 

Spiller et al. (2011) and the strongest cross link information using the ‘move to loci’ function of the 

software. Markers with undetermined linkage phase or insufficient linkage were removed. Maps 

were drawn using MapChart 2.2 software (Voorrips, 2002).  

 

QTL analyses  

 

The QTL analyses were carried out using both MapQTL® software, version 5.0 (Van Ooijen, 2004) and 

R 3.0.2 software with the Rqtl package. Although MapQTL® is widely used, R provides the advantages 

of being free and of estimating QTLxQTL interactions. 

For the QTL detection, mean values per plant were used. Normality of the selected variables was 

examined using the Shapiro-Wilk test. When hypothesis of normal distribution was refuted (p<0.05), 

transformations (sqrt(y), ln(y+1), ln(ln(y+1)), y², 1/y, y being the variable) were used. As a first step, 

the genome-wide LOD score threshold (p-value of 0.05), at which a QTL was declared significant, was 

determined using a permutation test with 1,000 and 10,000 permutations for MapQTL® and R 
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respectively. Given that R calculations are quicker, it was possible to increase the threshold 

determination stringency by increasing the number of permutations. Using MapQTL® software, traits 

were analyzed by interval mapping (IM) and multiple QTL mapping (MQM). An IM estimates the 

likelihood score of a putative QTL located in any position within an interval flanked by two adjacent 

markers. When a QTL was detected on a LG, the closest marker associated to the LOD peak was 

declared as cofactor for a MQM analysis. A step size of 1 centimorgan (cM) was used for both IM and 

MQM. Using Rqtl package, traits were analyzed with the stepwise method. This approach takes into 

account QTL and QTLxQTL interaction. It is based on the forward/backward search for the multiple-

QTL model optimizing a penalized LOD score criterion (Manichaikul et al. 2009). A penalty is added to 

the LOD score depending on QTL and QTLxQTL interaction number. Successive models are 

constructed by adding one QTL at each step until a maximal number of QTLs previously determined 

by the user is reached. Penalized LOD score is calculated for each model with or without interaction. 

Then, the QTLs are successively eliminated until reaching back the null model. The model with the 

highest penalized LOD score is considered as the most likely model and is selected. 

Significant QTLs were characterized by their closest associated marker cofactors, LOD score, 

percentage of phenotypic variation (R²), and confidence interval (CI) in cM estimated on the basis of 

a LOD score drop of 1 on both sides of the LOD peak (Van Ooijen, 1992).   

 

QTL x Year interaction 

 

For each parent, cofactors associated with a QTL were analyzed for QTL x Year interaction (QTLxY) 

based on measurements for architectural traits in 2014 and 2015 as described by Bartholomé et al. 

(2013). To test QTLxY interaction, an ANOVA was carried out according to the following model:  

 

y = µ + Cofactor + Year + Cofactor x Year + ԑ 

 

where y is the individual plant measurement, µ is the general mean, Cofactor is the fixed effect of 

cofactor (the closest marker) associated with a QTL, Year is the fixed effect of year, Cofactor x Year is 

the interaction between the two fixed effects and ԑ is the residual random effect. 
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Results 

 

Climatic characterization of both years 

 

From March to June (2015 compared to 2014), the relative differences in thermal time varied from 

+1.2% (May) to +7.2% (June), with an average of +5.3%. Over the same period, differences related to 

cumulative irradiance varied from -26.4% (March) to +5.3% (April), with an average of -3.9% (Table 

2). 

 

Table 2 | Climatic characterization of both years (2014 and 2015). 

1 Difference between the two years and percentage calculated in relation to 2014 

 

Genetic variability of traits 

 

For most of the variables, the ranges of architectural values of F1 hybrids were beyond the values of 

the two parents indicating transgressive segregation (Table S3). 

The genotype effect was significant for all the architectural variables for FxO and FxP (Table 3). 

GxY interaction was significant for 14 and 17 variables that were measured respectively on FxO and 

FxP, mainly for branching angles and axes length variables.  

For each variable measured, the broad-sense heritability, the phenotypic variance and its 

components, are given in Table 3. Heritability values were estimated for 37 architectural variables 

out of 41 for both FxO and FxP. Heritability estimates: 

-  low mean H² (< 0.4) for the category of branching angles in both populations; 

-  moderate mean H² (0.4-0.6) for the category of the number of metamers in both populations, the 

categories of length of axes and the number of branching in FxP and the order of branching in FxO; 

- high mean H² (>0.6) for the category of the number of determined axes in both populations, the 

categories of axes length and the number of branching in FxO and the order of branching in FxP. 

Lowest and highest H² were observed for FxO comparatively to FxP; H² ranged from 0.06 (L_LA/BrO4) 

Month 
Thermal time (°C.d) 

Difference
1
 (%) 

Cumulative irradiance 

(J/cm²) Difference
1
 (%) 

2014 2015 2014 2015 

March 385.0 411.6 +7.0 34674 25505 -26.4 

April 531.2 561.0 +5.6 48090 50623 +5.3 

May 563.5 573.0 +1.2 60150 58772 -2.3 

June 621.5 666.5 +7.2 70871 70614 -0.4 

Total 2101.2 2212.1 +5.3 213785 205514 -3.9 
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to 0.84 (NbBr_LA), with an average of 0.45 for FxO and from 0.20 (AngLA/Cord/BrO4 and 

AngSA/Cord/BrO4) to 0.73 (NbLA), with an average of 0.50 for FxP.  

Five variables were not heritable (H²<0.2) for FxO – categories of axes length and branching angles – 

and only two variables for FxP, both of them in the branching angles category. To these low 

heritabilities, were associated high percentages of σgxy² and/or σԑ². For FxO, σgxy² and σԑ² ranged 

respectively from 2.6 (NbLA/BrO4) to 67.7% (AngSA/Cord), with an average of 34.5% and from 22.4 

(AngSA/Cord) to 73.1% (NbLA/BrO4), with an average of 44.8%. For FxP, σgxy² and σԑ² ranged 

respectively from 9.6 (NbMet_LA/BrO3) to 38.8% (AngLA/BrO4), with an average of 24.0% and from 

33.3 (AngLA/Cord/BrO3) to 53.0% (NbMet_LA/BrO3), with an average of 45.2%. 

 

Selection of traits 

 

Forty-one architectural variables were measured for each population in 2014 and 2015. Two steps of 

selection were achieved to consider only relevant variables for QTL analysis. Firstly, when heritability 

value was lower than 0.2 or could not be calculated (NE, Table 3) associated architectural variables 

were not kept for the QTL analysis. Thirty variables were thus considered for FxO and 35 for FxP. 

When analyzing the data for both populations together as part of the QTL analysis based on the 

consensus female map, variables that were not heritable either for FxO or FxP were not considered. 

Twenty-eight variables were thus considered for this complete dataset. Secondly, PCA were carried 

out using the previously selected variables for (i) each population and (ii) both populations together 

per year before QTL detection on parental and consensus female maps respectively. For the six 

analyses (FxO population, FxP population and both populations together and two years), total 

variability explained by the first two to three principal components ranged from 52.6 to 64.9%. 

Relevant variables were selected based on one criterion: to contribute the most to the principal 

components formation. For FxO in 2014, 18 architectural variables were selected with percentages of 

explained variability ranging from 5.0 to 14.9% and in 2015, 20 architectural variables were selected 

with percentages ranging from 5.0 to 14.5% (Table S4). For FxP in 2014, 19 architectural variables 

were selected with percentages of explained variability ranging from 5.1 to 14.1% and in 2015, 22 

architectural variables were selected with percentages ranging from 5.1 to 9.9% (Table S5). For both 

populations together in 2014, 18 variables were selected with percentages of explained variability 

ranging from 5.9 to 14.8% and in 2015, 21 variables were selected with percentages ranging from 5.5 

to 14.2% (Table S6). 
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Table 3 | Percentages of different variance components in total phenotypic variance along with estimates of 

broad-sense heritability (H²) for forty-one architectural traits. 

Variables 

'The Fairy' x 'Old Blush'   'The Fairy' x 'Perle d'Or' 

Source of variance (%) 
H²  

Source of variance (%) 
H² 

σg² σgxe²/Y σԑ²/rY   σg² σgxe²/Y σԑ²/rY 

NbDetA 68.6 *** 0   31.4 0.69   71.0 *** 0.0 
 

29.0 0.71 

NbDetA/BrO3 79.6 *** 0 
 

20.4 0.80 
 

54.8 *** 5.2 
 

39.9 0.55 

NbDetA/BrO4 65.3 *** 0   34.7 0.65   68.0 *** 0.0 
 

32.0 0.68 

NbDetA/BrO5 71.0 *** 0 
 

29 NE 
 

71.4 *** 0.0 
 

28.6 NE 

NbMet 65.0 *** 0   35 0.65   70.0 *** 0.0 
 

30.0 0.70 

NbLA 49.7 *** 4.8 
 

45.5 0.50 
 

73.4 *** 0.0 
 

26.6 0.73 

NbLA/BrO3 71.4 *** 5.6   23.1 0.71   45.0 *** 4.5 
 

50.6 0.45 

NbLA/BrO4 24.3 ** 2.6 
 

73.1 0.24 
 

73.2 *** 0.0 
 

26.8 NE 

NbSA 73.2 *** 0   26.8 0.73   71.6 *** 0.0 
 

28.4 0.72 

NbSA/BrO3 77.5 *** 0 
 

22.5 0.78 
 

55.7 *** 12.2 ** 32.1 0.56 

NbSA/BrO4 69.2 *** 0   30.7 NE   67.3 *** 0.0 
 

67.3 0.67 

NbSA/BrO5 71.3 *** 0 
 

28.7 NE 
 

70.7 *** 0.0 
 

70.7 NE 

NbMet_LA 35.2 *** 12.2   52.6 0.35   32.5 *** 25.6 *** 41.9 0.33 

NbMet_LA/BrO2 67.2 *** 3.4 
 

29.5 0.67 
 

54.4 *** 10.5 * 35.1 0.54 

NbMet_LA/BrO3 27.5 *** 12.1   60.4 0.27   37.4 *** 9.6 
 

53.0 0.37 

NbMet_LA/BrO4 39.5 *** 5.4 
 

55.1 0.40 
 

29.6 *** 17.8 * 52.6 0.30 

NbMet_SA 64.0 *** 11.5 ** 24.5 0.64   48.5 *** 9.1 
 

42.5 0.48 

NbMet_SA/BrO3 32.4 *** 8.1 
 

59.5 0.32 
 

61.4 *** 0.0 
 

61.4 0.61 

NbMet_SA/BrO4 43.4 *** 7.9   48.7 0.43   47.3 *** 7.4 
 

45.2 0.47 

NbMet_SA/BrO5 1.9 ** 36.2 ** 61.9 NE 
 

61.7 *** 2.8 
 

35.5 NE 

L_LA (cm) 31.2 *** 26.6 *** 42.1 0.31   45.8 *** 18.5 *** 35.7 0.46 

L_LA/BrO2 (cm) 71.0 *** 0 
 

29.0 0.71 
 

51.4 *** 8.9 
 

39.7 0.51 

L_LA/BrO3 (cm) 24.8 *** 10.6   64.5 0.25   33.5 *** 14.6 * 51.9 0.33 

L_LA/BrO4 (cm) 6.1 ** 29.9 ** 64.0 0.06 
 

27.2 *** 28.2 *** 44.6 0.27 

L_SA (cm) 61.3 *** 7.8 * 31.0 0.61   55.9 *** 4.5 
 

39.6 0.56 

L_SA/BrO3 (cm) 52.6 *** 6.4 
 

41.0 0.53 
 

65.8 *** 0.0 
 

34.2 0.66 

L_SA/BrO4 (cm) 56.7 *** 5.8   37.5 0.57   51.1 *** 10.3 * 38.6 0.51 

L_SA/BrO5 (cm) 6.8 *** 33.7 ** 59.5 0.07 
 

62.3 ** 0.0 
 

37.7 0.62 

NbBrO 52.2 *** 5.1   42.7 0.52   71.5 *** 0.0 
 

28.5 0.71 

NbBr_LA 83.9 *** 0 
 

16.1 0.84 
 

63.4 *** 6.9 * 29.7 0.63 

NbBrTop_LA 67.2 *** 2.5   30.3 0.67   45.2 *** 17.8 *** 37.0 0.45 

NbBrMed_LA 82.6 *** 0 
 

17.4 0.83 
 

56.2 *** 2.2 
 

41.7 0.56 

NbBrBas_LA 49.4 *** 5.5   45.1 0.49   53.1 *** 1.5 
 

45.4 0.53 

AngLA/Cord 16.3 *** 60.5 *** 23.2 0.16 
 

42.1 *** 27.0 *** 30.9 0.42 

AngLA/Cord/BrO2 37.0 *** 36.5 *** 26.5 0.37   54.6 *** 9.8 * 35.7 0.55 

AngLA/Cord/BrO3 13.0 *** 64.5 *** 22.5 0.13 
 

39.1 *** 27.6 *** 33.3 0.39 

AngLA/Cord/BrO4 21.6 *** 46.8 *** 31.6 0.22   19.6 *** 38.8 *** 41.6 0.20 

AngSA/Cord 9.8 *** 67.7 *** 22.4 0.10 
 

34.3 *** 28.5 *** 37.2 0.34 

AngSA/Cord/BrO3 20.8 *** 52.4 *** 26.8 0.21   35.5 *** 15.3 * 49.2 0.35 

AngSA/Cord/BrO4 12.8 *** 59.1 *** 28.1 0.13 
 

19.6 *** 33.5 *** 46.9 0.20 

AngSA/Cord/BrO5 9.3 *** 59.0 *** 31.7 0.09   41.7 *** 7.3 
 

51.1 0.42 
Variance components of genotype (σg²), genotype x year interaction (σgxe²) and residual error (σԑ²).  
Y: number of year; r: number of repetitions. 
When architectural variables had a distribution too far from normal, heritability was not estimated (NE) and they were not 
considered for further analysis. 
Significance of genotypic and genotypic x year interaction effects is represented with *p<0.05, **p<0.01, ***p<0.001. 
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Genetic linkage maps 

 

Maps were divided into seven LGs, putatively corresponding to the seven rose chromosomes. The 

numbers of LGs were assigned according to the rose consensus map of Spiller et al. (2011). 

 

FxO 

A total of 56 and 55 SSR and gene markers were used to construct FxO female and male maps: ‘The 

Fairy’ and ‘Old Blush’ respectively (Fig. 2 and 3). The resulting maps cover 267.5 cM for ‘The Fairy’ 

and 310.8 cM for ‘Old Blush’. The number of markers by LG ranged from six to eleven per LG. The 

average distance between two markers was of 4.2 and 5.7 cM for ‘The Fairy’ and ‘Old Blush’ 

respectively. The largest gaps were of 25.8 cM on LG F5 for ‘The Fairy’ and of 43.6 cM on LG O5 for 

‘Old Blush’. Distorted markers were mainly assigned to LG F2 for ‘The Fairy’ with a total percentage 

of distortion of 14.3% and to LG O1, LG O2, LG O3 and LG O7 for ‘Old Blush’ with a total percentage 

of distortion of 63.0%. 

 

FxP 

A total of 55 and 49 SSR and gene markers were used to construct FxP female and male maps: ‘The 

Fairy’ and ‘Perle d’Or’ respectively (Fig. 4 and 5). The resulting maps cover 289.8 cM for ‘The Fairy’ 

and 354.6 cM for ‘Perle d’Or’. The number of markers by LG ranged from five to eleven per LG for 

‘The Fairy’ and from four to nine for ‘Perle d’Or’. The average distance between two markers was of 

5.3 and 7.2 cM by marker for ‘The Fairy’ and ‘Perle d’Or’ respectively. The largest gaps were of 30.4 

cM on LG F5 for ‘The Fairy’ and of 43.0 cM on LG P5 for ‘Perle d’Or’. Distorted markers were mainly 

assigned to LG F2, LG F5 for ‘The Fairy’ with a total percentage of distortion of 32.7% and to all LGs 

except LG P5 for ‘Perle d’Or’ with a total percentage of distortion of 71.4%. 

 

Consensus female map 

A total of 50 SSR and gene markers were used to construct the consensus female map (Fig. 6). The 

resulting map covers 281.6 cM. The number of markers by LG ranged from four to eleven and the 

average distance between two markers was of 5.6 cM. The largest gap was of 28.2 cM on LG F5. 

Distorted markers were mainly assigned to LG F2 and LG F5 with a total percentage of distortion of 

34.0%. 
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Figure 2 | Genomic positions of the QTLs detected on the linkage groups of the ‘FxO’ female map (F1-F7) for 15 selected architectural traits. QTLs detected in 2014 and 2015 are 

represented at the right of LGs by closed or hatched bars respectively whose length represents the LOD-1 confidence interval. Distances (cM) are given on the left of each LG. Marker 

names are shown to the right. Genes are underlined. Marker distortion was tested against the expected Mendelian ratios using the chi-square test. Marker segregation distortions are 

indicated on the right of the marker (***p<0.01, ****p<0.001, *****p<0.0001). 
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Figure 3 | Genomic positions of the QTLs detected on the linkage groups of the ‘FxO’ male map (O1-O7) for 17 selected architectural traits. QTLs detected in 2014 and 2015 are 

represented at the right of LGs by closed or hatched bars respectively whose length represents the LOD-1 confidence interval. Distances (cM) are given on the left of each LG. 

Marker names are shown to the right. Genes are underlined. Marker distortion was tested against the expected Mendelian ratios using the chi-square test. Marker segregation 

distortions are indicated on the right of the marker (***p<0.01, ****p<0.001, *****p<0.0001). 



  

132 
 

RhAB90,0

RMS0703,0

Rw22B65,4

H23O1724,3

RMS01546,8

N
b
B

r_
L
A

N
b
B

rB
a
s
_

L
A

F1

Rw59A12 *****0,0

RMS147 *****5,0

Rw29B1 *****13,4
RMS082 *****13,5

Rw23F13 *****20,2
RMS137 *****21,0

RMS129 *****28,4
CL2996 *****29,7

RMS132 *****41,4

Rh80 ***53,2
Rw54N22 ***53,9

N
b
D

e
tA

N
b
D

e
tA

/B
rO

3

N
b
D

e
tA

/B
rO

4

N
b
S

A

N
b
S

A
/B

rO
3

N
b
S

A
/B

rO
4

L
_
L
A

/B
rO

2

N
b
M

e
t_

L
A

/B
rO

2
A

n
g
S

A
/C

o
rd

/B
rO

3

A
n
g
S

A
/C

o
rd

/B
rO

3

N
b
M

e
t_

S
A

/B
rO

4
A

n
g
L
A

/C
o

rd
/B

rO
2

A
n

g
L
A

/C
o

rd
/B

rO
2

N
b
M

e
t_

L
A

/B
rO

4

L
_
L
A

/B
rO

4

F2

Rw35C240,0

CTG212,7

Rh5812,1

Rw12J1219,6

Rh5024,3

RMS144 *****32,8

F3

H20D080,0

H2F124,4

CTG1397,0
Rw55E129,0

Rh9818,4

CL388123,9

Rw55C629,9

RMS14135,9
Rw53O21
CL4230

37,5

F4

H22F010,0

RMS034 ****24,4
Rw14H21 *****25,6
H24D11 *****26,6
CL2845 *****27,2
H22CO1 *****29,2

Rw10J19 *****59,6

A
n

g
S

A
/C

o
rd

A
n

g
S

A
/C

o
rd

/B
rO

5

F5

CTG6230,0
Rog9
RMS108

0,1

RMS0881,0
H22E041,5

CL298011,5

F6

Rw15D150,0

RMS0548,5
RMS14611,0
RMS00312,3

RMS06623,8
Rw5G1425,5

RMS12632,4

H10D0336,5

RhBRC141,5

RMS04347,7

F7

                                  

Figure 4 | Genomic positions of the QTLs detected on the linkage groups of the ‘FxP’ female map (F1-F7) for 20 selected architectural traits. QTLs detected in 2014 and 2015 

are represented at the right of LGs by closed or hatched bars respectively whose length represents the LOD-1 confidence interval. Distances (cM) are given on the left of each LG. 

Marker names are shown to the right. Genes are underlined. Marker distortion was tested against the expected Mendelian ratios using the chi-square test. Marker segregation 

distortions are indicated on the right of the marker (***p<0.01, ****p<0.001, *****p<0.0001). 
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Figure 5 | Genomic positions of the QTLs detected on the linkage groups of the ‘FxP’ male map (P1-P7) for 14 selected architectural traits. QTLs detected in 2014 and 2015 are 

represented at the right of LGs by closed or hatched bars respectively whose length represents the LOD-1 confidence interval. Distances (cM) are given on the left of each LG. Marker 

names are shown to the right. Genes are underlined. Marker distortion was tested against the expected Mendelian ratios using the chi-square test. Marker segregation distortions are 

indicated on the right of the marker (***p<0.01, ****p<0.001, *****p<0.0001). 
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Figure 6 | Genomic positions of the QTLs detected on the linkage groups of the consensus female map (F1-F7) for 14 architectural traits. Genes are underlined. QTLs detected in 2014 

and 2015 are represented at the right of LGs by closed or hatched bars respectively whose length represents the LOD-1 confidence interval. Distances (cM) are given on the left of 

each LG. Marker names are shown to the right. Genes are underlined. Marker distortion was tested against the expected Mendelian ratios using the chi-square test. Marker 

segregation distortions are indicated on the right of the marker (***p<0.01, ****p<0.001, *****p<0.0001). 
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QTL analyses 

 

QTL analyses were carried out on selected traits which are heritable and contribute the most to the 

observed phenotypic variability. 

 

Comparison of MapQTL and R outputs 

 

Two software were used to detect QTL: MapQTL® (already used for QTL detection of architectural 

traits: Segura et al. 2009; Kawamura et al. 2011, 2015) and R with the Rqtl package (already used for 

QTL detection:  Joosen et al. 2012; Bartholomé et al. 2013). 

 

FxO 

A total of 88 and 83 QTLs were detected with MapQTL® and R respectively on the female (‘The Fairy’) 

and male (‘Old Blush’) maps in 2014 and 2015 for the 15 and 17 selected architectural variables 

(Tables S7 and S8). For each QTL, cofactors were not strictly identical depending on the software 

used but they belonged to the same LG and confidence intervals were overlapping except for the QTL 

associated to L_SA/BrO4 in 2015. Comparison between software outputs showed a difference of 

5.6%. 

 

FxP 

A total of 55 and 42 QTLs were detected with MapQTL® and R respectively on the female (‘The Fairy’) 

and male (‘Perle d’Or’) maps in 2014 and 2015 for the 20 and 14 selected variables (Table S9 and 

S10). For each QTL, cofactors were not strictly identical depending on the software used but they 

belonged to the same LG and confidence intervals were overlapping. Comparison between software 

outputs showed a difference of 14.9%.  

 

Globally there is a difference of 8.1% between MapQTL® and R outputs. Besides the advantages of 

being free and of estimating QTLxQTL interaction, R calculations are quicker than using MapQTL®; R 

was used for QTL analyses. 
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Table 4 | QTLs detected on the ‘FxO’ female and male maps for 14 and 17 selected architectural traits 

respectively.  

Parent Trait LG 

2014   2015 QTL x Year 

interaction 

(p-value) 

QTL position 

(cM) 
LOD R² cofactor   

QTL position 

(cM) 
LOD R² cofactor 

'The Fairy' 

NbDetA/BrO3 
LG2 35.2 4.1 9.8 RMS129   - - - - 0.33   
LG2 67.7 4.1 9.8 CTG356   67.0 5.6 15.7 CTG356 0.66   

LG3 - - - -   2.0 3.0 8.2 CTG21 0.12   
NbMet LG2 66.0 4,0 13.1 CTG356 

 
- - - - 0.05 

 

NbLA 

LG2 67.0 4.6 13.3 CTG356   - - - - 0.04 * 
LG4 - - - -   8.6 3.14 10.3 Rw20I17 0.33   

LG6 3.3 2.8 8.0 CTG623   - - - - 0.06   
LG7 - - - -   25.0 3.1 9.3 Rw5G14 0.62   

NbLA/BrO3 

LG2 35.2 4.2 7.9 RMS129 
 

- - - - 0.03 * 
LG2 66.0 3.7 6.9 CTG356 

 
66.0 4.4 14.3 CTG356 0.24 

 LG4 42.0 3.9 7.3 CL3881 
 

- - - - 0.87 
 LG6 3.3 3.0 5.5 CTG623 

 
- - - - 0.15 

 LG7 30.0 2.7 4.9 RMS126 
 

- - - - 0.94 
 

NbSA/BrO3 
LG1 19.9 2.7 9.1 H23O17   - - - - 0.22   
LG2 - - - -   18.0 4.1 13.5 Rw23F13 0.28   

NbMet_LA/BrO2 LG2 - - - - 
 

32.0 6.7 20.9 RMS129 0.00 *** 
NbMet_SA LG5 - - - -   30.1 2.7 9.1 Rw10J19 0.35   

L_LA/BrO2 LG2 61.0 5.21 16.8 Rh80 
 

35.2 3.7 12.1 RMS129 0.07 
 L_LA/BrO3 LG2 - - - -   51.0 3.1 10.1 Rw54N22 0.29   

L_SA 
LG1 - - - - 

 
19.0 2.9 8.7 H23O17 0.05 

 LG3 - - - - 
 

0.0 4.1 12.3 Rw35C24 0.02 * 

L_SA/BrO3 LG3 - - - -   0.7 3.2 10.6 CTG21 0.00 *** 
L_SA/BrO4 LG2 - - - - 

 
51.0 2.5 8.6 Rw54N22 0.49 

 
NbBrMed_LA 

LG6 0.0 3.3 11 H22E04   - - - - 0.09   
LG5 - - - -   29.0 3.2 10.9 Rw10J19 0.07   

NbBrBas_LA LG3 6.0 3.2 10.5 Rh58   - - - - 0.01 * 

‘Old Blush' 

NbDetA 
LG2 15.0 4.4 11.0 RMS129   10.0 3.6 10.1 RMS137 0,00 *** 
LG5 43.6 5.6 14.3 RMS034   43.6 3.7 10.5 RMS034 0,00 *** 

NbDetA/BrO3 
LG5 40.0 4.4 12.2 RMS034 

 
30.0 2.2 9.2 RMS034 0.68 

 LG7 40.5 4.3 12.2 RhBRC1 
 

37.0 3.4 9.9 RhBRC1 0.88 
 

NbDetA/BrO4 
LG2 11.0 3.3 8.8 CTG172   10.0 4.1 11 RMS137 0.74   
LG5 41.0 5.1 14.0 RMS034   43.6 4.6 12.6 RMS034 0.43   

NbMet 

LG2 - - - - 
 

36.0 2.8 8.3 CTG356 0.66 
 LG4 - - - - 

 
12.0 3.3 10.0 CTG139 0.16 

 LG5 43.6 5.5 15.7 RMS034 
 

- - - - 0.27 
 LG7 40.5 3.5 9.5 RhBRC1 

 
- - - - 0.03 * 

NbLA 

LG2 - - - -   38.5 2.8 7.5 CTG356 0.50   
LG4 - - - -   11.0 2.9 7.9 CTG139 0.08   
LG6 - - - -   3.0 3.9 10.7 RMS108 0.21   

LG7 40.6 4.2 13.8 RhBRC1   - - - - 0.01 * 

NbLA/BrO3 

LG5 - - - - 
 

34.0 3.1 9 RMS034 0.65 
 LG6 - - - - 

 
3.0 4.8 14.5 RMS108 0.28 

 LG7 40.5 3.9 12.8 RhBRC1 
 

- - - - 0.19 
 

NbSA 
LG2 11.0 4.1 8.9 CTG172   11.0 5.1 13.8 CTG172 0.65   
LG5 43.6 5.7 12.7 RMS034   43.6 3.9 10.3 RMS034 0.18   

LG6 0.0 3.8 8.2 H22E04   - - - - 0.06   

NbSA/BrO3 
LG2 14.0 4.6 15.0 CTG172 

 
12.9 4.2 11.8 CTG172 0.75 

 LG7 - - - - 
 

37.0 3.2 8.9 RhBRC1 0.15 
 NbMet_LA LG5 - - - -   33.0 4.8 15.5 RMS034 0.00 *** 

NbMet_LA/BrO2 LG5 - - - - 
 

43.6 3.7 12.1 RMS034 0.00 *** 
NbMet_SA LG2 - - - -   3.0 4.0 13.1 Rw29B1 0.87   

L_SA 

LG2 - - - - 
 

16.6 6.5 14.5 Rw3K19 0.01 * 

LG3 - - - - 
 

8.0 3.2 6.9 RMS144 0.74 
 LG5 - - - - 

 
32.0 5.0 11.0 RMS034 0.03 * 

L_SA/BrO3 LG1 - - - -   0.0 3.7 12.1 RhAB9 0.01 * 

NbBr_LA 

LG1 3.0 3.3 6.9 RMS060 
 

6.0 3.5 7.0 RMS060 0.60 
 LG2 11.0 3.0 6.1 CTG172 

 
13.0 4.2 8.7 CTG172 0.85 

 LG5 40.0 3.6 7.5 RMS034 
 

43.6 4.2 8.7 RMS034 0.89 
 LG6 3.0 4.9 10.5 RMS108 

 
4.0 3.1 6.3 RMS108 0.62 

 
NbBrTop_LA 

LG5 - - - -   53.6 3.9 10.7 H17C12 0.14   

LG6 11.0 4.7 15.3 RMS108   9.0 4.9 13.7 RMS108 0.49   

NbBrBas_LA 

LG2 11.0 2.6 6.5 CTG172 
 

- - - - 0.02 * 

LG5 42.0 2.3 8.2 RMS034 
 

- - - - 0.00 *** 
LG6 2.0 3.3 6.3 RMS088 

 
- - - - 0.00 *** 

NbBrMed_LA 
LG2 - - - -   14.0 5.1 16.2 CTG172 0.21   

LG6 15.0 4.5 14.7 CTG623   - - - - 0.15   

Significance of QTL x Year interaction effects is represented with *p<0.05, **p<0.01, ***p<0.001. 
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Genetic architecture of architectural traits 

 

QTL detection in FxO 

For the category of the number of determined axes, NbDetA, NbDetA/BrO3, NbDetA/BrO4, NbLA, 

NbLA/BrO3, NbLA/BrO4, NbSA and NbSA/BRO3 were selected. A total of 14 and 11 QTLs were 

detected on the female (‘The Fairy’) and male (‘Old Blush’) maps respectively for NbDetA/BrO3, 

NbLA, NbLA/BrO3 and NbSA/BrO3 and four QTLs on ‘Old Blush’ for NbDetA and NbDetA/BrO4 (Table 

4, Fig. 2 and 3). QTLs for ‘The Fairy’ were located on all LGs except LG F5, with one hotspot (LG F2, 

55.0-67.7 cM) gathering QTLs for NbDetA/BrO3, NbLA and NbLA/BrO3. QTLs for ‘Old Blush’ were 

located on all LGs except LG O1 and LG O3, with four hotspots (LG O2, 4.0-22.0 cM; LG O5, 14.0-47.0 

cM; LG O6, 0.0-15.0 cM; LG O7, 27.0-40.5 cM) gathering QTLs for NbDetA, NbDet/BrO3, 

NbDetA/BrO4, NbSA, NbSA/BrO3, NbLA and NbLA_BrO3. Several common QTLs between the parents 

were identified on LGs F2/O2, LG F4/O4 and LG F6/O6 for NbLA and NbLA/BrO3. For ‘The Fairy’ and 

‘Old Blush’, the percentage of variance explained (R²) by individual QTL for this variable category 

ranged from 4.9 (NbLA/BrO3) to 15.7% (NbDetA/BrO3), with an average of 9.7% and from 7.5 (NbLA) 

to 15% (NbSA/BrO3), with an average of 11.2%, respectively. 

 

For the category of the number of metamers, NbMet, NbMet_SA, NbMet_SA/BrO3, 

NbMet_SA/BrO4, NbMet_LA, NbMet_LA/BrO2 were selected. A total of three and six QTLs were 

detected on ‘The Fairy’ and ‘Old Blush’ maps respectively for NbMet, NbMet_SA and 

NbMet_LA/BrO2 and one QTL on ‘Old Blush’ for NbMet_LA. QTLs for ‘The Fairy’ were located on LG 

F2 and LG F5. QTLs for ‘Old Blush’ were located on LG O2, LG O4, LG O5 and LG O7, with one hotspot 

(LG O5, 20.0-47.0 cM) gathering QTLs for NbMet_LA and NbMet_LA/BrO2. One common QTL was 

identified on LG F2/O2 for NbMet. For ‘The Fairy’ and ‘Old Blush’, R² by individual QTL for this 

variable category ranged from 9.1 (NbMet_SA) to 20.9% (NbMet_LA/BrO2), with an average of 14.4% 

and from 8.3 (NbMet) to 15.7% (NbMet), with an average of 11.0% respectively. 

 

For the category of the axes length, L_LA/BrO2, L_LA/BrO3, L_SA, L_SA/BrO3 and L_SA/BRO4 were 

selected. A total of three and four QTLs were detected on ‘The Fairy’ and ‘Old Blush’ maps 

respectively for L_SA and L_SA/BrO3 and three QTLs on ‘The Fairy’ for L_LA/BrO2, L_LA/BrO3 and 

L_SA/BrO4. QTLs for ‘The Fairy’ were located on LG F1, LG F2 and LG F3, with one hotspot (LG F2, 

42.0-65.0 cM) gathering QTLs for L_LA/BrO2, L_LA/BrO3 and L_SA/BrO4. QTLs for ‘Old Blush’ were 

located on LG O1, LG O2, LG O3 and LG O5. No common QTL between the parents was identified. For 

‘The Fairy’ and ‘Old Blush’, R² by individual QTL for this variable category ranged from 
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 8.6 (L_SA/BrO4) to 16.8% (L_LA/BrO2), with an average of 11.4% and from 6.9 (L_SA) to 14.5% 

(L_SA), with an average of 11.1% respectively. 

 

For the category of the number of branchings along the long axes, NbBr_LA, NBrTop_LA, 

NbBrMed_LA and NbBrBas_LA were selected. A total of three and five QTLs were detected on ‘The 

Fairy’ and ‘Old Blush’ maps respectively for NbBrMed_LA and NbBrBas_LA and six QTLs on ‘Old Blush’ 

for NbBr_LA and NbBrTop_LA. QTLs for ‘The Fairy’ were located on LG F3, LG F5 and LG F6. QTLs for 

‘Old Blush’ were located on LG O1, LG O2, LG O5 and LG O6, with three hotspots (LG O2, 2.0-17.0 cM; 

LG O5, 23.0-46.0 cM; LG O6, 0.0-20.0 cM) gathering QTLs for NbBr_LA, NbBrTop_LA, NbBrMed_LA 

and NbBrBas_LA. No common QTL between the parents was identified. For ‘The Fairy’ and ‘Old 

Blush’, R² by individual QTL for this variable category ranged from 10.5 (NbBrBas_LA) to 11% 

(NbBrMed_LA), with an average of 10.8% and from 6.1 (NbBr_LA) to 15.3% (NbBrTop_LA), with an 

average of 8.9% respectively. 
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QTL detection in FxP 

For the category of number of determined axes, NbDetA, NbDetA/BrO3, NbDetA/BrO4, NbLA, NbSA, 

NbSA/BrO3 and NbSA/BrO4 were selected. A total of five and eight QTLs were detected on ‘The 

Fairy’ and ‘Perle d’Or’ maps respectively for NbDetA, NbDetA/BrO3, NbDetA/BrO4, NbSA and 

NbSA/BrO4 and one QTL on ‘The Fairy’ for NbSA/BrO3 (Table 5, Fig. 4 and 5). QTLs for ‘The Fairy’ 

were located on LG F2, with one hotspot (LG F2, 8.0-20.2 cM) gathering all detected QTLs. QTLs for 

‘Perle d’Or’ were located on LG P2, with two hotspots (LG P2, 31.0-63.0 cM; LG P2, 76.0-101.3 cM) 

gathering all detected QTLs. No common QTL between the parents was identified. For ‘The Fairy’ and 

‘Perle d’Or’, R² by individual QTL for this variable category ranged from 7.8 (NbDetA) to 14.9% 

(NbDetA/BrO3), with an average of 10.9% and from 7.2 (NbDetA, NbDetA/BrO4, NbSA/BrO4) to 

17.0% (NbDetA), with an average of 9.4% respectively. 

 

For the category of the number of metamers, NbMet, NbMet_LA, NbMet_LA/BrO2, NbMet_LA/BrO4 

and NbMet_SA/BrO4 were selected. A total of three QTLs were detected on ‘The Fairy’ map for 

NbMet_LA/BrO2, NbMetLA/BrO4 and NbMetSA/BrO4 and three QTLs on ‘Perle d’Or’ map for NbMet 

and NbMet_LA. QTLs for ‘The Fairy’ were located on LG F2, with one hotspot (LG F2, 11.0-41.4 cM) 

gathering all detected QTLs. QTLs for ‘Perle d’Or’ were located on LG P2 and LG P7. No common QTL 

between the parents was identified. For ‘The Fairy’ and ‘Perle d’Or’, R² by individual QTL for this 

variable category ranged from 7.6 (NbMet_SA/BrO4) to 11.7% (NbMet_LA/BrO2), with an average of 

10.1% and from 9.0 (NbMet_LA) to 13.2% (NbMet), with an average of 11.4% respectively. 

 

For the category of the axes length, L_LA, L_LA/BrO2, L_LA/BrO3, L_LA/BrO4, L_SA/BrO4 and 

L_SA/BrO5 were selected. A total of two QTLs were detected on ‘The Fairy’ map for L_LA/BrO2 and 

L_LA/BrO4 and one QTL on ‘Perle d’Or’ map for L_LA. QTLs for ‘The Fairy’ were located on LG F2, with 

one hotspot (LG F2, 21.0-53.9cM) gathering all detected QTLs. QTLs for ‘Perle d’Or’ was located LG 

P7. No common QTL between the parents was identified. For ‘The Fairy’, R² by individual QTL for this 

variable category was of 8.0 (L_LA/BrO2) and 8.8% (L_LA/BrO4) and for ‘Perle d’Or’, R² was of 8.6% 

(L_LA). 

 

For the category of the branching angles, AngSA/Cord, AngSA/Cord/BrO3, AngSA/Cord/BrO5, 

AngLA/Cord, AngLA/Cord/BrO2 and AngLA/Cord/BrO3 were selected. A total of four QTLs were 

detected on ‘The Fairy’ map for AngSA/Cord, AngSA/Cord/BrO3, AngSA/Cord/BrO5 and 

AngLA/Cord/BrO2 and no QTL was detected on ‘Perle d’Or’ (Table 5). QTLs for ‘The Fairy’ were 

located on LG F2 and LG F5, with two hotspots (LG F2, 32.0-53.9 cM; LG F5, 34.0-59.6 cM) gathering 
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Table 5 | QTLs detected on the ‘FxP’ female and male maps for 17 and 11 selected architectural traits 

respectively. 

Parent Trait LG 

2014   2015 QTLxE 

interaction 

(p-value) 

QTL 

position 

(cM) 

LOD R² cofactor   

QTL 

position 

(cM) 

LOD R² cofactor 

'The Fairy' 

NbDetA LG2 13.4 2.7 7.8 Rw29B1 
 

- - - - 0.11 
 

NbDetA/BrO3 LG2 17.0 5.4 14.9 Rw23F13 
 

- - - - 0.31 
 

NbDetA/BrO4 LG2 13.4 3.0 8.6 Rw29B1 
 

- - - - 0.36 
 

NbSA LG2 13.4 3.2 9.1 Rw29B1 
 

- - - - 0.26 
 

NbSA/BrO3 LG2 16.0 5.0 13.9 RMS082 
 

- - - - 0.27 
 

NbSA/BrO4 LG2 15.0 4.0 11.2 RMS082 
 

- - - - 0.04 * 

NbMet_LA/BrO2 LG2 16.0 4.2 11.7 RMS082 
 

- - - - 0.03 * 

NbMet_LA/BrO4 LG2 - - - - 
 

34.0 3.3 10.9 CL2996 0.94 
 

L_LA/BrO2 LG2 49.0 2.8 8.0 Rh80 
 

- - - - 0.16 
 

L_LA/BrO4 LG2 - - - - 
 

34.0 2.6 8.8 CL2996 0.01 * 

NbMet_SA/BrO4 LG2 20.0 2.6 7.6 Rw23F13 
 

- - - - 0.00 *** 

AngSA/Cord LG5 48.0 2.8 8.1 Rw10J19 
 

- - - - 0.04 * 

AngSA/Cord/BrO3 LG2 48.0 2.8 7.9 Rh80 
 

48.0 4.0 12.0 Rh80 0.81 
 

AngSA/Cord/BrO5 LG5 59.6 3.2 10.3 Rw10J19 
 

- - - - 0.04 * 

AngLA/Cord/BrO2 LG2 49.0 4.0 11.2 Rh80 
 

53.9 4.3 12.7 Rh80 0.00 *** 

NbBr_LA LG1 9.0 2.7 7.6 Rw22B6 
 

- - - - 0.13 
 

NbBrBas_LA LG1 7.0 3.4 9.6 Rw22B6 
 

- - - - 0.01 * 

'Perle d'Or' 

NbDetA LG2 46.0 7.2 19.2 RMS137 
 

43.0 5.9 17 RMS137 0.00 *** 

NbDetA/BrO3 LG2 - - - - 
 

88.0 3.3 9.8 Rh80 0.00 *** 

NbDetA/BrO4 
LG2 47.0 7.2 19.2 RMS137 

 
42.0 4.4 11.2 RMS137 0.77 

 
LG2 - - - - 

 
94.0 3.4 8.5 Rh80 0.54 

 

NbMet 
LG2 47.0 4.3 11.9 RMS137 

 
- - - - 0.96 

 
LG2 - - - - 

 
88.0 4.5 13.2 Rh80 0.81 

 

NbSA 
LG2 46.0 7.7 20.4 RMS137 

 
41.0 5.9 14.4 Rw29B1 0.76 

 
LG2 - - - - 

 
92.0 3.6 8.3 Rh80 0.56 

 

NbSA/BrO4 
LG2 48.0 7.2 19.3 RMS137 

 
42.0 4.8 11.9 RMS137 0.79 

 
LG2 - - - - 

 
93.0 3.4 8.4 Rh80 0.42 

 
NbMet_LA LG7 24.0 3.2 9,0 RMS066 

 
- - - - 0.00 *** 

L_LA LG7 25.0 3.0 8.6 RMS066 
 

- - - - 0.00 *** 

NbBrTop_LA LG2 - - - - 
 

61.0 2.7 8.2 CL2996 0.66 
 

NbBrMed_LA 
LG2 46.0 5.2 14.3 RMS137 

 
59.0 8.8 22.3 RMS137 0.33 

 
LG6 - - - - 

 
22.0 3.7 8.6 RMS108 0.65 

 

NbBrBas_LA 
LG2 46.0 4.3 11.0 RMS137 

 
47.0 4.4 12.9 RMS137 0.13 

 
LG6 30.0 3.7 9.3 Rog9 

 
- - - - 0.03 * 

Significance of QTL x Year interaction effects is represented with *p<0.05, **p<0.01, ***p<0.001. 
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QTLs for all detected QTLs. No common QTL between the parents was identified. For ‘The Fairy’, R² 

by individual QTL for this variable category ranged from 7.9 (AngSA/Cord/BrO3) to 12.7% 

(AngLA/Cord/BrO2), with an average of 10.4%. 

 

For the category of the number of branchings along the long axes, NbBr_LA, NbBrTop_LA, 

NbBrMed_LA and NbBrBas_LA were selected. A total of three QTLs were detected on ‘The Fairy’ and 

‘Perle d’Or’ maps for NbBrBas_LA, one QTL on ‘The Fairy’ for NbBr_LA and three QTLs on ‘Perle d’Or’ 

for NbBrTop_LA and NbBrMed_LA. QTLs for ‘The Fairy’ were located on LG F1, with one hotspot (0.0-

22.0 cM) gathering all detected QTLs. QTLs for ‘Perle d’Or’ were located on LG P2 and LG P6, with 

two hotspots (LG P2, 35.0-87 cM; LG P6, 13.0-41.0 cM) gathering all detected QTLs. For ‘The Fairy’, R² 

by individual QTL for this variable category was of 7.6% for NbBr_LA and 9.6% for NbBrBas_LA and 

for ‘Perle d’Or’, R² ranged from 8.2 (NbBrTop_LA) to 22.3% (NbBrMed_LA), with an average of 12.3%. 

 

For the category of the order of branching, NbBrO was selected but no QTL was detected on the 

female and male maps. 

 

For each population and variable, no QTLxQTL interaction was higlighted. 

 

QTLxE interaction 

Among 26 and 40 QTLs detected on the FxO female and male maps, six (23.1%) and 12 (30.0%) 

showed a significant QTL x Y interaction respectively (Table 4). Among 17 QTLs that were detected on 

both FxP female and male maps, eight (47.1%) and five (29.4%) QTLs showed a significant QTL x Y 

interaction respectively (Table 5). Out of a total of 33 QTLs showing significant QTL x Y interaction, 27 

were considered as year-specific QTLs, i.e. QTLs detected either in 2014 or 2015 (Figure 7a). The 

other four QTLs were detected on the male maps of FxO (NbDetA, LG O2 and LG O5) and of FxP 

(NbDetA, LG P2 ; NbDetABrO3, LG P2) and on the female map of FxP (AngLA/Cord/BrO2, LG F2). All of 

them were detected in 2014 and 2015 but the amplitudes of the QTL effect on the phenotype were 

different between years (Figure 7b).  

QTLxGenetic Background (GB) interaction 

In 2014, out of eight QTLs for the same variables (NbDetA/BrO3, NbSA/BrO3, NbMetLA/BrO2, 

L_LA/BrO2 and NbBrBas_LA) that were mapped on female maps, two (25.0%) were detected in both 

populations (Table 4 and 5). In 2015, out of five QTLs for the same variables that were mapped on 

female maps, none was detected in both populations. 
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Figure 7 | Illustration of QTL x Year interaction with two examples. Interaction due to year-specific QTL effects 

as QTL is only detected in 2015 (a) and interaction due to change in amplitudes of QTL effects between years 

with a stronger effect in 2014 (b). 
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QTL detection on the consensus female map 

QTL analysis was undertaken from common variables selected for the female and consensus female 

maps by PCA; 14 variables were considered (Table 6, Fig. 6). 

When QTLs that were detected on female and consensus female maps were located on the same LG 

they were considered as a unique QTL. In 2014, nine QTLs out of 16 that were detected on parental 

maps were recovered in the multi-population analysis. Eighteen new QTLs were detected and were 

mostly located on LG F7. In 2015, six QTLs out of nine were recovered. Twenty-one new QTLs were 

detected and were mostly located on LG F7 as well. 

 

For the category of the number of determined axes, NbDetA, NbDetA/BrO3, NbDetA/BrO4, NbLA, 

NbSA and NbSA/BrO3 were selected. A total of 18 QTLs were detected for all the variables. QTLs 

were located on LG F1, LG F2, LG F3, LG F6 and LG F7, with two hotspots (LG F2, 3.0-41.8 cM; LG F7 

0.0-30.0 cM) gathering QTLs for NbDetA, NbDetA/BrO3, NbDetA/BrO4, NbSA/BrO3 and NbLA. R² by 

individual QTL for this variable category ranged from 4.0 (NbLA) to 14.2% (NbSA/BrO3), with an 

average of 7.3%.  

 

For the category of the number of metamers, NbMet, NbMet_LA, NbMet_LA/BrO2 and 

NbMet_SA/BrO4 were selected. A total of 11 QTLs were detected for all variables except NbMet. 

QTLs were located on LG F2, LG F4 and LG F7, with two hotspots (LG F2, 9.0-36.0 cM; LG F7, 0.0-30.0 

cM) gathering QTLs for NbMet_LA, NbMet_LA/BrO2 and NbMet_SA/BrO4. R² by individual QTL for 

this variable category ranged from 3.5 (NbMet_LA/BrO2) to 11.3% (NbMet_LA/BrO2), with an 

average of 7.7%. 

 

For the category of the length of axes, L_LA/BrO3 and L_SA/BrO4 were selected. A total of five QTLs 

were detected for all variables. QTLs were located on LG F2 and LG F7, with one hotspot (LG F7, 0.0-

30.0 cM) gathering QTLs for all variables. R² for individual QTL for this variable category ranged from 

4.7 (L_LA/BrO3) to 11.5% (L_SA/BrO4), with an average of 7.8%. 

 

For the category of the number of branching along the long axes, NbBr_LA, NbBrMed_LA and 

NbBrBas_LA were selected. A total of 10 QTLs were detected for all variables. QTLs were detected on 

all LGs, with one hotspot (LG F1, 0.0-16.0 cM; LG F2, 6.0-22.7 cM) gathering QTLs for all variables. R² 

by individual QTL for this variable category ranged from 3.7 (NbBrBas_LA) to 8.8% (NbBrBas_LA), 

with an average of 6.0%. 
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Table 6 | QTLs detected on the consensus female map for 14 selected architectural traits. 

Parental QTLs that were recovered in the consensus female map are in bold. 

 

 

 

 

 

Trait LG 

2014   2015 

QTL 

position 

(cM) 

LOD R² CI cofactor 

cofactor 

position 

(cM)   

QTL 

position 

(cM) 

LOD R² CI cofactor 

cofactor 

position 

(cM) 

NbDetA 
LG2 15.0 7.0 8.8 10.0-19.0 RMS082 13.5   15.0 4.5 6.2 9.0-21.0 RMS082 13.5 
LG7 5.0 7.7 9.9 0.0-14.0 RMS124 0.0   2.0 6.0 8.5 0.0-12.0 RMS124 0.0 
LG7 25.0 8.0 10.4 24.0-28.0 RMS146 24.7   26.0 4.6 6.3 3.0-30.0 RMS003 25.9 

NbDetA/BrO3 

LG2 35.0 6.9 10.5 18.0-41.8 RMS129 31.3 

 
- - - - - - 

LG2 - - - - - - 
 

16.0 7.1 9.9 12.0-20.0 RMS082 13.5 

LG7 - - - - - - 
 

4.0 4.9 6.7 0.0-15.0 RMS124 0.0 
LG7 - - - - - - 

 
25.0 3.5 4.7 5.0-30.0 RMS146 24.7 

NbDetA/BrO4 
LG2 15.0 2.8 4.2 3.0-22.2 RMS082 13.5   - - - - - - 
LG3 10.0 2.9 4.3 5.0-17.0 Rh58 10.0   - - - - - - 

NbLA 

LG2 41.0 2.7 4.0 28-41.8 RMS132 41.8 

 
- - - - - - 

LG3 - - - - - - 
 

21.3 3.1 4.6 17.0-21.3 Rh50 21.3 
LG6 1.6 3.3 4.9 0.0-7.0 RMS088 1.6 

 
- - - - - - 

LG7 - - - - - - 
 

21.0 3.0 4.4 9.0-24.0 RMS054 22.8 

LG7 - - - - - - 
 

43.0 5.2 7.9 37.5-47.0 RMS126 46.7 
NbSA LG1 4.0 2.9 4.5 0.0-20.0 Rw22B6 1.5   - - - - - - 

NbSA/BrO3 
LG2 - - - - - - 

 
15.0 2.7 4.4 3.3-27.0 RMS082 13.5 

LG7 18.0 9.5 14.2 0.0-18.0 RMS054 22.8 
 

- - - - - - 
LG7 19.0 9.4 14.1 19.0-23.0 RMS054 22.8 

 
- - - - - - 

NbMet_LA 

LG2 28.0 5.7 7.6 23.0-36.0 CL2996 30.2   - - - - - - 
LG2 - - - - - -   16.0 6.6 8.6 12.0-21.0 RMS082 13.5 
LG7 0.0 6.7 9.1 0.0-10.0 RMS124 0.0   7.0 8.4 11.1 0.0-20.0 RMS124 0.0 
LG7 25.9 3.3 4.3 24.7-29.0 RMS003 25.9   23.0 7.5 9.8 8.0-24.0 RMS054 22.8 

NbMet_LA/BrO2 
LG2 17.0 7.2 9.5 13.0-22.0 RMS082 13.5 

 
15.0 8.4 11.3 12.0-19.0 RMS082 13.5 

LG7 0.0 6.4 8.4 0.0-10.0 RMS124 0.0 
 

0.0 5.4 7.2 0.0-11.0 RMS124 0.0 
LG7 25.9 3.5 4.5 1.0-29.0 RMS003 25.9 

 
25.9 2.7 3.5 1.0-30.0 RMS003 25.9 

NbMet_SA/BrO4 

LG2 - - - - - -   15.0 7.0 8.8 9.0-20.0 RMS082 13.5 
LG4 - - - - - -   20.0 2.9 3.5 15.0-33.0 CTG139 19.1 
LG7 - - - - - -   0.0 7.6 9.6 0.0-11.0 RMS124 0.0 
LG7 - - - - - -   25.0 4.6 5.7 1.0-28.0 RMS146 24.7 

L_LA/BrO3 
LG2 14.0 6.2 8.8 10.0-19.0 RMS082 13.5 

 
18.0 3.4 4.7 10.0-22.7 RW23F13 22.2 

LG7 - - - - - - 
 

0.0 6.2 8.9 0.0-12.0 RMS124 0.0 
LG7 - - - - - - 

 
25.9 3.6 5.1 1.0-30.0 RMS003 25.9 

L_SA/BrO4 
LG7 6.0 7.6 11.5 0.0-13.0 RMS124 0.0   - - - - - - 
LG7 25.9 5.3 7.9 25.9-26.0 RMS003 25.9   - - - - - - 

NbBr_LA 
LG1 1.5 3.7 5.6 0.0-16.0 Rw22B6 1.5 

 
- - - - - - 

LG3 10.0 3.0 4.5 5.0-15.0 Rh58 10.0 
 

- - - - - - 

NbBrMed_LA 

LG2 - - - - - -   13.5 5.8 7.6 6.0-18.0 RMS082 13.5 
LG5 - - - - - -   22.0 4.6 5.9 11.0-32.8 RW10J19 32.8 

LG6 8.0 4.5 6.7 1.0-10.9 CL2980 10.9   - - - - - - 
LG7 4.0 3.8 5.5 0.0-16.0 RMS124 0.0   22.0 4.5 5.8 0.0-22.0 RMS054 22.8 
LG7 - - - - - -   22.8 4.6 7.0 22.8-22.8 RMS054 22.8 

NbBrBas_LA 

LG1 1.5 3.7 5.0 0.0-16.0 RW22B6 1.5 

 
- - - - - - 

LG2 18.0 6.4 8.8 12.0-22.7 RW23F13 22.2 
 

- - - - - - 

LG4 16.0 2.8 3.7 9.0-25.0 CTG139 19.2   - - - - - - 
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Discussion 

 

Genetic variability of traits 

A transgressive segregation was observed for all measured architectural traits and in both 

populations suggesting a genetic determinism that involves multiple genes. It has likely resulted from 

an accumulation of complementary alleles in the progeny or epistatic interactions (Lynch and Walsh, 

1998). 

Considering the two populations, broad-sense heritabilities (H²) were moderate to high for all 

variable categories (mean H² ranging from 0.47 to 0.71), except for the category of the branching 

angles, with a low mean H² of 0.18 for FxO and of 0.36 for FxP. Hence, genetic analysis was relevant 

for most of the architectural traits from our segregation populations. Similar results were obtained in 

apple by Segura et al. (2006, 2007) for which, H² ranged from 0.00 for branching density to 0.71 for 

number of axillary shoots. In rose, H² for architectural traits estimated from populations in 

segregation were generally higher (Kawamura et al. 2011, 2015; Gitonga et al. 2014); H² ranged from 

0.40 (side shoots number) to 0.93 (number of nodes on the vegetative part of the order one shoot) 

for architectural traits at the plant and inflorescence scale. Furthermore, Crespel et al. (2014) 

obtained H² ranging from 0.48 (long axe length) to 0.98 (number of metamers on long axes) based on 

eight rose cultivars with contrasted shapes. Interestingly, H² for NbDetA and L_LA were in the same 

order of magnitude as mean H² estimated in our study for the categories of the number of 

determined axes and axes length respectively. 

In our study, low heritabilities were estimated – mainly for the category of the branching angles - and 

could be explained by high percentages of σgxy² and/or σԑ² as well as low σG². Relatively high GxY 

variance has already been highlighted by Crespel et al. (2014) for the branching angle, with 19.6%. 

Similarly to our study, the main divergent climatic factor between both years was the quantity of 

cumulative radiation. High residual variances could be due to inter-structures variability leading to 

within-plant variability, as suggested by Kawamura et al. (2011, 2015). Measurements of a higher 

number of structures and during many years would certainly lead to more precise evaluation of trait 

variation.  

 

Genetic linkage map 

 

Length of parental linkage maps that were constructed in this study ranged from 267.5 to 354.6 cM 

and the size of the consensus female map was of 281.6 cM, which was low to moderate. Indeed, the 

previous parental maps of diploid roses spanned from 238.5 cM (Crespel et al. 2002) to 490.0 cM 
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(Yan et al. 2005), with a total length of the rose genome estimated to about 500 cM by Yan et al. 

(2005). Recent maps using SSR markers spanned 403 and 468 cM (Kawamura et al. 2011; Roman et 

al. 2015). The distance between markers varied between 4.2 and 7.2 cM, which was globally higher 

than the observed distance in previous studies (Crespel et al. 2002; Yan et al. 2005; Hibrand-Saint 

Oyant et al. 2008). Nonetheless, our distances were close to those described in Dugo et al. (2005) 

and Kawamura et al. (2011). Large gaps remained in our maps especially on LG5 and spanned up to 

43 cM. They were particularly wide as largest gaps in previous studies ranged from 14.9 to 27 cM, 

with the exception of the rose consensus map with gaps up to 8 cM (Spiller et al. 2011). Distortion of 

markers on the female maps (23.5%) was much lower than on the male maps (67.2%).The distorted 

markers were located on three LGs for female maps: LG F2, LG F3, LG F4 for FxO and LG F2, LG F4, LG 

F5 for FxP. This was quite comparable to the distribution of distorted markers on the female map 

(‘The Fairy’) constructed by Kawamura et al. (2011). The distorted markers were located on four and 

six LGs for male maps: LG O1, LG O2, LG O3, LG O7 for FxO and on all LGs except LG P5 for FxP. 

Distorted markers have already been reported in Rosaceae species (Sargent et al. 2004; Fernández-

Fernández et al. 2012; Zhang et al. 2013) and in rose (Crespel et al. 2002; Debener and Mattiesch, 

1999; Yan et al. 2005; Kawamura et al. 2011). The marker distortion in our study could result from i) 

pre-zygotic selection of female gametes (Crespel et al. 2002; Hibrand-Saint Oyant et al. 2008) and ii) 

the presence of a gametophytic self-incompatibility locus mapped on LG3 (Debener et al. 2010; 

Spiller et al. 2011; Morimoto et al. 2015). Post-zygotic selection could also explain the high marker 

distortion, as around 25% of individuals were too weak or could not be propagated and therefore, 

were discarded. Due to the high number of distorted markers on the male maps no integrated map 

was constructed for each of the two populations.The characteristics of our maps made it possible to 

undertake a QTL analysis even though a higher genome coverage would enhance the detection.  

QTL analysis 

 

QTL detection can be highly dependent on phenotyping methods as discussed by Topp et al. (2013). 

Plant architecture is usually phenotyped with manual measurements, using a limited set of easily 

accessible variables. In rose, manual phenotyping of plant architecture concerned the number and 

the mean length of nodes/internodes on vegetative and inflorescence parts, shoot length, growth 

rate, the number of order two or three shoots, plant height and plant shape (Yan et al. 2007; 

Kawamura et al. 2011, 2015; Gitonga et al. 2014). The 3D digitalization enables to measure precisely 

a large number of architectural variables including traits that are manually hardly accessible, such as 

the branching angle and makes it possible to take into consideration the entire plant architecture 

(Morel et al. 2009; Crespel et al. 2013, 2014). Therefore, we expected to highlight new QTL regions 

involved in the control of architectural traits already measured or not in previous studies (Yan et al. 
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2007; Kawamura et al. 2011, 2014, 2015). The comparison of the locations of our mapped QTLs with 

those detected in Kawamura’s studies seemed more relevant as many common molecular markers 

and the female parent (‘The Fairy’) were shared between our respective studies.  

For FxO, all detected QTL regions might correspond to regions highlighted by Kawamura et al. (2011, 

2014, 2015), except three potential new QTL regions on LG1, LG3 and LG4 gathering QTLs for the 

categories of the number of determined axes, the length of axes, the branching angles and the 

number of metamers. For FxP, all detected QTL regions might correspond to regions highlighted by 

Kawamura et al. (2011, 2014, 2015) as well, except one potential new QTL region on LG1 gathering 

QTLs for the number of determined axes and the length of axes. Several hotspots were revealed for 

most of the variables categories, in particular on LG2, which was not especially highlighted in 

previous studies (Kawamura et al. 2011, 2014, 2015). Precise measurements of most of these time-

consuming variables (such as branching angle) would be nearly impossible manually, which confirm 

the interest of the 3D digitalization to phenotype plant architecture in order to detect supplementary 

QTLs. 

QTL analysis revealed 26 and 40 QTLs on female and male maps respectively for FxO and 17 QTLs on 

both parental maps for FxP. Twice as much QTLs were detected on ‘Old Blush’ map as on ‘Perle d’Or’ 

and ‘The Fairy’ maps. This difference could result from a possibly lesser heterozygosity level of ‘The 

Fairy’ and ‘Perle d’Or’, with a number of monomorphic markers among the initial set of genotyped 

markers two and three times higher in ‘Perle d’Or’ and ‘The Fairy’ respectively than in ‘Old Blush’. As 

for ‘Perle d’Or’, this difference could also result from a slightly higher distortion (+13.3%), with a 

distribution of distorted marker on all LGs except one.  

For each population, one to four QTLs were detected per variable and each of them explained a low 

proportion of phenotypic variance. R² ranged respectively from 4.9 (NbLA/BrO3) to 20.9% 

(NbMet_LA/BrO2), with an average of 10.7% for FxO and from 7.6 (NbMet_SA/BrO4) to 20.4% 

(NbSA), with an average of 11.4% for FxP. Similar results were found for QTLs associated with 

architectural traits in poplar and apple (Segura et al. 2007, 2009; Fabbrini et al. 2012). The number of 

QTLs per architectural trait ranged from one to four, with R² ranging from 11 to 29% in apple and 

from one to five, with R² ranging from 0.1 to 12.6% in poplar (Segura et al. 2007, 2009; Fabbrini et al. 

2012). Similarly to these studies, the small size of the populations used in our study certainly over-

estimated R², as suggested by Beavis (1998) and hypothesized by Fabbrini et al. (2012). In rose, 

Kawamura et al. (2011, 2015) detected several QTLs with high effects (R² > 20%, up to 42.1%) for 

most of the measured architectural traits. Several of them are localized in the genomic region of 

RoKSN, a floral repressor which controls the non-recurrent flowering. A correlation between the 

flowering behavior – segregating in the population – and the plant shape, thereby its architecture 

was suggested by Kawamura et al. (2011, 2015). Two hypotheses were raised to explain this 
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correlation: (i) pleiotropic effects of RoKSN on plant shape and therefore, its architecture and (ii) 

genetic linkage between several genes. Although the authors favored the second hypothesis, our 

results would rather suggest a pleiotropic effect of RoKSN on plant shape. Indeed, the genomic 

region of RoKSN was mapped on male maps and co-localized with only one QTL related to axes 

length. From our perspective, if such a genetic linkage exists, several QTLs should be mapped in this 

genomic region even without a functional RoKSN gene (our mapping populations being repeat-

blooming). 

In the present study, only two candidate genes (RhSUC2 and RhBRC1) involved in branching control 

were used to construct the maps. Among the candidate genes that were mapped in previous studies 

(Kawamura et al. 2011, 2014, 2015), five genes involved in branching control were of particular 

interest such as RoAXR (LG2; auxin pathway), RwMAX2 and RwMAX3 (LG2 and LG1 respectively; 

strigolactone pathway) and RoGA2ox and RoSLEEPY (LG5 and LG6 respectively; gibberellin pathway). 

Since 1933, the inhibition of budbreak by auxin has been widely described (Thimann and Skoog, 

1933; Reddy and Finlayson, 2014). One of the hypotheses to explain auxin inhibition suggests the 

presence of one or several second messengers which include the strigolactones (SLs). Auxin would 

positively regulate, via RoAXR, the synthesis (RwMAX3) and the signalization (RwMAX2) of SLs 

resulting in branching inhibition (Brewer et al. 2009; Hayward et al. 2009; Djennane et al. 2014). 

Negative control of budbreak by SLs would involve, in particular, BRC1 a branching repressor (Braun 

et al. 2012; Leduc et al. 2014). Branching might also depend on an interaction between auxin and 

sugars. In rose, RhSUC2, a sucrose transporter, was up-regulated under favorable light bursting 

conditions, while it was down-regulated by exogenous auxin (Henry et al. 2011). Gibberellins (GAs) 

would positively regulate branching control in rose as the photocontrol of budburst inhibits the 

expression of GAs degradation gene (RoGA2ox; Choubane et al. 2012). These hormones are involved 

in growth control as well. Auxin is positively involved in cell division and expansion control and is 

likely regulated directly by sugars (Perrot-Rechenmann, 2010; Wang and Ruan, 2013). Similarly, a 

crosstalk between GAs and sugars to regulate hypocotyl growth in Arabidopsis in response to light 

was observed (Zhang et al. 2010). The stimulation of internode elongation by GAs was also widely 

demonstrated (Ingram et al. 1986; Ayano et al. 2014). As for SLs, they were shown to promote 

internode growth independently from GAs (de Saint Germain et al. 2013).  

Some co-localizations between QTLs for plant architecture and candidate genes involved in branching 

and growth control were observed directly in our study and indirectly by transposition of homolog 

regions between our maps and Kawamura’s map. QTLs for the number of determined axes and the 

number of branchings, thereby for the branching and QTLs for the number of metamers and the axes 

length, thereby for the growth might co-localize with RwMAX2, RwMAX3, RoAXR, RoGA2ox and 

RoSLEEPY, while QTLs for the number of determined axes, the number of metamers and the number 
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of branchings were mapped in the vicinity or directly co-localized with RhSUC2 and RhBRC1. All these 

genes might be good candidate genes for these traits. Another possible candidate gene would be 

RoFT, a homolog of the Arabidopsis flowering integrator, FT (Remay et al. 2009). Indeed, one QTL for 

the number of axes co-localized with RoFT stressing the interest of the gene, as flowering and bud 

outgrowth are two processes tightly linked (Beveridge et al. 2003; Leduc et al. 2014; Rameau et al. 

2015). 

 

QTLxY interaction 

 

In previous rose architecture studies, QTLxY interaction was either not assessed (Yan et al. 2007) or 

not significant (Kawamura et al. 2011). Yan et al. (2007) detected seven site-specific QTLs for stem 

thickness, shoot length and growth rate, indicating most certainly QTLxE interaction but they did not 

look further into it. In our study, significant QTLxY interaction was found for QTLs mapped in both 

parental maps in FxO and FxP without variable category specificity, and more particularly for ‘The 

Fairy’ in FxP with a significant QTLxY interaction for 47.1% of the detected QTLs. Therefore, QTLs for 

plant architecture × environment interaction would play an important role in adaptation to the 

changing environments. QTLxY interaction was mainly due to year-specific QTLs but also to 

difference in amplitudes of the QTL effect on the phenotype between years. Even though breeders 

are mainly interested in constitutive QTLs, breeding programs do not cover all regions but rather 

production regions; environment-specific QTLs can thus still be of use for the development of 

cultivars adapted to specific production environments (El-Soda et al. 2014).  

Similar results were obtained in eucalyptus for traits related to growth, with a QTLxE interaction that 

was significant for most of QTLs detected (Bartholomé et al. 2013). More recently, in rice, Wang et al. 

(2014) showed that the QTLxE interaction was significant for more than 90% of the detected QTLs for 

three architectural traits related to grain yield. As in our study, QTLxE interaction was partly due to 

QTLs expressed strongly in one environment, but weakly in another. 

Surprisingly, no QTLxY interaction was declared significant for some year-specific QTLs. The small size 

of the populations combined with the environment effect would not allow to detect QTLs with low 

effects. In these particular cases, QTLs considered as year-specific might instead be constitutive QTLs.  

 

 

QTL x Genetic Background (GB) interaction  

 

Most QTLs detected in one population (i.e; GB) were not in the other for both years; the QTLs effects 

were thus GB-specific. In rice, Wang et al. (2014) stressed the importance of the interaction between 
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QTLs for traits related to grain yield and genetic background, with only 20.8% of constitutive QTLs 

(i.e. detected in all GBs and environments). Similar results were found in rice for the number of 

branches and the spikelet number per panicle with only 21% of constitutive QTLs (Mei et al. 2006). 

Contrary to Wang et al. (2014), no QTLxYxGB interaction was revealed in our study indicating that 

QTLxY interaction was less sensitive to GB compared to QTL. Similar results were obtained in 

Medicago truncatula (Espinoza et al. 2012). 

 

Consensus female map 

 

The small sizes of the populations that were used in our study certainly under-estimated the number 

of QTLs with low effects (Beavis, 1998). In order to enhance QTL detection, a consensus female map 

was constructed from 289 individuals. Besides, as for the female maps, the moderate percentage of 

marker distortion (34.0%) enabled to construct a reliable consensus female map, with the exception 

of LG F2 where all markers were distorted. To our knowledge, no similar map was constructed in 

rose. The increase of the number of considered individuals should enable to (i) enhance the accuracy 

of QTL position estimates (i.e. to reduce confidence intervals) and R² estimation of QTLs that were 

already detected in respective female maps for both populations and (ii) to detect new QTLs with low 

effects (Beavis et al. 1998, Blanc et al. 2006). 

Eight QTLs out of fifteen and six QTLs out of nine that were detected in both parental maps were 

recovered in the consensus female map in 2014 and 2015 respectively. Unfortunately, the increase of 

the number of individuals did not improve the QTL location estimates as it was expected. However, 

R² associated to these QTLs were lower. 

Seventeen and twenty-one new QTLs were detected in 2014 and 2015 respectively with one to five 

QTLs per variable. They were mostly located on LG F7 – 61.1 and 71.4% of the new QTLs in 2014 and 

2015 indicating a new hotspot on LG F7 (comparatively to female maps). QTLs associated to the axes 

length, as well as plant shape and height were located in this region on ‘Perle d’Or’ map and by 

Kawamura et al. (2015). Furthermore, Crespel et al. (2013) showed that the plant shape was 

correlated with NbDetA, AngLA/Cord, NbMet_LA and NbLA supporting the relevancy of the QTL 

analysis. R² were lower than those associated to QTLs on parental maps confirming the ‘Beavis 

effect’. 

The advantages of multi-population QTL detection have been largely demonstrated in other studies. 

For example in maize, the multi-population analysis based on six connected F2 populations enabled 

to detect 15 new QTLs with R² up to 11% and to increase the accuracy of QTL position estimates for 

four traits related to grain yield and moisture (Blanc et al. 2006). More recently, Le Clerc et al. (2015) 

detected two new QTLs with low R² (about 5%) for carrot resistance to leaf blight with two 
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connected populations; the use of the joint analysis led to an increased precision concerning the QTL 

location estimates as well.  

In our study, nine and six QTLs detected specifically in some populations (or background genetic) x 

year were not recovered in the multi-population analysis in 2014 and 2015 respectively. Either the 

allelic effects were too low to detect a multi-population QTL or there was a dilution of the effect of 

the QTL (Billotte et al. 2010; Pauly et al. 2012; Espinoza et al. 2012; Le Clerc et al. 2015).  

All these results taken together stressed the interest of multi-population QTL analyses. 

 

Conclusion 

 

Many architectural traits were shown to be controlled by some QTLs with low effects located in 

common genomic regions underlying the interest of these regions for breeding programs. From the 

perspective of using selection methods for architectural traits such as marker-assisted selection 

(MAS), the identification of QTLs with genetic background independency and environmental stability 

is a success factor. In addition to their low effects, many QTLs for architectural traits that were 

detected in our study were GB and year-dependent, thereby complicating their transfer into cultivars 

with different genetic backgrounds grown in different environments.  

New QTL regions were highlighted in comparison to previous studies in rose (Kawamura et al. 2011, 

2014, 2015). The enhanced QTL detection probably resulted from (i) the phenotyping method, the 3D 

digitalization, which enabled to measure a large set of variables not necessarily accessible manually 

and to take into consideration the entire plant architecture and (ii) the multi-population QTL 

analyses. Map saturation combined with the increase of the number of individuals will be the first 

step to enhance the precision of QTL detection and improve the consistency in QTL detection. 

Recently, SNPs were developed by Koning-Boucoiran et al. (2015) and were used to construct a new 

map based a population in segregation resulting from the cross R. wichurana x ‘Old Blush’. (Foucher, 

personal communication). As rose genome is currently being unraveled, it will be possible to identify 

underlying candidate genes that control phenotypic variation within the genomic regions of interest.  

Overall, our results helped to better understand the inheritance and the genetic architecture of 

architectural traits in rose. They should contribute to the optimization of genetic breeding programs 

aimed at improving plant shape thereby its visual quality. 
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Supplementary data 

Table S1 | SSRs used to construct the genetic maps of the ‘FxO’ and ‘FxP’ populations. The SSRs were 

amplified in multiplex. The obtained size, the expected localization on the integrated consensus map (ICM) of 

rose (Spiller et al. 2011) and the sequences of forward and reverse primers are indicated. 

Multiplex set Name SSR motif 
Obtained 

size (bp) 

Expected 

localization on LG 

of the ICM of rose 

Sequence of primers (5’-3’) 

1 CL2980 (AG)16 224-238 6 
F: CCCTATTCGATTTCGAGTGC 
R: ACTTGGCTCGACGGATACAC 

1 Rw14H21 (CT)16(GA)15 118-145 5 
F: ATCATGTGCAGTCTCCTGGT 
R: AATTGTGGGCTGGAAATATG 

1 CTG21 (TTC)20 121-133 3 
F: CACAGTTTCCATTAACACAGCA 
R: CAAGAGGAGGCAAGAGGATG 

1 Rw59A12 (TC)19 206-230 2 
F: GGAAGGTGCGTATGCAAAAT 
R: GAGAGGCTCATGCGCTTTAT 

2 H24D11 (TC)9 161-170 5 
F: CCTCCTCAGCTTTCCTCCTT 
R: CAGCAACCATCTCTTCGTGA 

2 CTG623 (CT)16 211-265 6 
F: CCCCTGACCCAACAAGAGTA 
R: GGCTTCTGAAAACCCAGTCA 

2 Rw35C24 (AG)9X(AG)8 244-256 3 
F: GGCGAATCGAGATTCAGAGA 
R: GGATTAGCCCAAGTCCAGGT 

2 Rw55E12 (TC)9 178-184 4 
F: CGGTGGTTGGACATTAAAGC 
R: GGAGGCAACAGCACACTCTC 

3 H10D03 (TC)11 221-235 7 
F: CAATTCAAAACCACCGCTCT 
C: GCAGAGTCAACGAACCATA 

3 CTG172 (AAG)8 143 2 
F: ACAACACCAACTAGAACTTGAGC 
R: GCTCAACAGCAACAACCTCA 

3 BFACT47 NA 145-148 3 
F: ATCGTACCTATGCATCATCTGC 
R: AGGCAGGACCATCAACTAAGAG 

4 H23O17 (CT)11 215-219 1 
F: ACACCAAGCAAACCAAAACC 
R: AGCACGAAAACCGAGAGAGA 

4 Rw53O21 (GA)14 156-172 4 
F: GCGTTCAAAACCGATTCTTC 
R: GACTCTGCCGGAGCAGATAG 

4 H9B07 (AAG)6 218-227 1 
F: TGTGGTTTTGCCTCACAAAG 
R: GACAATGACCCTTCAAACATCA 

4 Rw32K24 (TC)8 180-186 NA 
F: ACGGAACCAAAACCCCATC 
R: GCCACTACTGTTCCCTCCAC 

5 Rw22A3 (TTC)6 142-153 6 
F: AGAGAATTGAAAAGGGCAAG 
R: GAGCAAGCAAGACACTGTAA 

5 CL3881 (TTTG)4 230-240 4 
F: GACAACGACCACACCACTTG 
R: CCAAAGCAACATTGTCAAAAGA 

6 RMS147 AT&GT 143-202 2 
F: CCAATCTCAATAACACCGAGC 
R: TCTTTGTGCTGCTAATGCTCA 

6 Rw15D15 (CT)11 281-205 7 
F: CGGCTAGCAATCAGTGACAA 
R: GGTCTTCCCTAATGCCCAAT 

6 Rw10M24 (CT)7(TA)4 248-265 7 
F: TTAATCCAAGGTCAAAGCTG 
R: TCTCTTTCCCTCCTCACTCT 

7 Rw52D4 (TTC)7 210-213 5 
F: GGCAGTTGCTGTGCAGTG 
R: TTGTGCCGACTCAAAATCAA 

7 CTG356 (GGA)15 172-210 NA 
F: GTCATCAAGGAGGACCAGGA 
R: GATCAGCGACCACCATGTC 

7 Rh58 NA 245-287 3 
F: ACAATTTAGTGCGGATAGAACAAC 
R: GGAAAGCCCGAAAGCGTAAGC 

7 Rh80 NA 123-135 2 
F: CATGCCAAACGAAATGAGTTA 
R: TTATCTAAAGGGCTGCTGTAAGTT 

8 CL2845 (AAG)17 293-296 5 
F: ACAACCCGTAAAACGACCTG 
R:ATATGGTGCCTTTGGTGGAA 

8 H22C01 (TC)9 216-232 5 
F: TCATAACCAACCATCTCCATCA 
R: AGGATTTCACCCAGAACACG 

8 Rw20I17 (TG)9 151-154 4 
F: TTCCTCTTCTCCTCCCTCGT 
R: AGCAGTTTCCTGGCGAGTTA 

9 Rw10J19 (GAA)9 241-257 5 
F: GCGAGTTGACGACGAGTT 
R: GGGTGGGCTTCCTTAGTTA 

9 H2F12 (TC)19 222-231 4 
F: TGGCCAACCTCTCTCTGTCT 
R: TCCCAGCTTCGCTTTGTTAT 
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9 CL4230 (CTT)20 100-123 4 
F: GGATTCATGTGGGTGAAACA 
R: GCTCGAATTCCGAGAAAGTG 

9 H22F01 NA 232-244 5 
F: ACCATTTCCGAGCGACTCTA 
R: GAGGAGGAGGTGTGAATGGA 

10 Rw3K19 (CAA)6 433 NA 
F: GCCATCACTAACGCCACTAAA 
R: GCGTCGTTCGCTTTGTTT 

10 Rw23F13 (CT)14 204-209 2 
F: TGCATTCATCCCTCTCACTG 
R: TCAAATGCATGCTGAAAGGA 

10 Rh98 NA 153-163 4 
F: GGCCTCTAGAGTTTGGGATAGCAG 
R: ACGACGTCAATAACTCCATCAGTC 

10 H20D08 (TC)10 232-249 4 
F: TTCGGCTCTCTTCTCTGCTC 
R: GACATTACAGCGACGAAGCA 

11 Rw55D22 (G)12 201-204 6 
F: GATCCGTTTAAGTAACCTTT 
R: CCACAAGGATTCTGATTTAT 

11 RMS070 GA 153-167 1 
F: TGCCTCTCGATACAAACC 
R: AATAAGAACCAATACCCCGAAGAG 

11 RMS129 GT 241-255 NA 
F: ACGTGCACACACTCACACAC 
R: ACTGATGCAGTTTGCTCTGA 

11 RMS132 GA 183-200 2 
F: TGTGGTTATGAATTGCTGGTG 
R: TTCAGTTTGGTTGAATGGGAG 

12 RMS124 GT 101-105 NA 
F: TTTGTGGTCGTGTGTGTGTAT 
R: AGGCACAAATACTATCCACCTG 

12 RMS003 GA 151-175 7 
F: TGGGAAAGGGAAAGCAACA 
R: AAGGTAGGCAGAAGTGACAGACAT 

12 RMS140 GT 96-124 NA 
F: CCAATAGCGATGCAATGAGA 
R: TTGGCTACCACTAACCTCCC 

12 RMS137 GA 212-233 2 
F : TGTACATGATGATGGGACGC 
R : GGCAATTGCAAAGACAGTCA 

13 RMS108 GA 175-185 6 
F : GATCGCCATGGCATGTAAAG 
R : TTCTTCTAGTTTCCGGCTGC 

13 Rog9 (AG)13 122-156 NA 
F: TCCTGAAAACGAAGCCTCC 
R: TTCTCCGCCCTATCCAATG 

13 RMS082 2xGA 102-122 NA 
F: AACAACACACGCGGAATATG 
R: TGCAGTTGGAGTTGGAGTTG 

13 RMS141 GT 182-203 NA 
F: ACAGAGACTTGACGCTGCAT 
R: AGCGTGTGTAGCTAGGGAGC 

14 RMS015 GA 175-184 1 
F: TAATGTAGGCAGATATAAAGGAGT 
R: GCAGCTGCACAACAAGGAA 

14 Rw16E19 (TTC)9 202 3 
F: CCAACAAACACGAGGAATGA 
R: CCACACTGATGTTCCAGCAC 

14 H17C12 (TC)14 218-242 NA 
F: TGGAGCTCTCGCTCTAGGTC 
R: CGCAAATAGTGACAGGAGCA 

15 Rh50 NA 303-333 3 
F: TGATGAAATCATCCGAGTGTCAG 
R: TCACTTTCATTGGAATGCCAGAAT 

15 RMS034 GA 122-141 5 
F: GCTTCTCGGTCTCGTGCTCTC 
R: CTCCCGCTCAAATCAATAAATCTC 

15 RMS126 GT 207-209 NA 
F: AACGACCGCCTAGGAGAAA 
R: TTGTTTCTGTTCGAATGGGT 

16 Rog5 (GA)10 133-164 4 
F: ATTTTAGTTTCCTAGAGCAGA 
R: ATCGTGGTATTTCATCGG 

16 RMS144 GT 195-201 NA 
F: TTTATCACTGTCACAAGGCATTA 
R: GAGCTCCATGAGGTGTTTCC 

17 RMS146 GT 171-189 7 
F : ACAAGGCATTCACCTTGGTT 
R: TTTCTGGGCCTGCATAAATA 

17 RMS088 GA 193-208 NA 
F :TCCTGATTCGTATCATCCACTG 
R: GAAGGCCTCAAGGTTCCTCT 

17 RMS054 AT&GA 104-121 NA 
F : CTGGGAGGAGAACTCTGTCA 
R : TAGCTTATTAGTCTGCATTGATGA 

18 H22E04 (AAG)7 241-244 6 
F: GACATCACCACCACCACAAG  
R: AACCAAGGTTTCCAGTTCCA 

18 RMS060 GA 142-196 1 
F: CATTCATTTGACTCTAAGGA 
R: TATTCTGGTCTAAGCTATTGTAA 

18 Rw12J12 (CT)11 291-311 3 
F: CAGTGTCCATGCTGACGAGT 
R: TGCTCCTGTTTTCTCTTTGCT 

18 RhAB9  GA 97-118 1 
F: GTCAATTTGTGCATAAGCTC 
R:  GTGAGAACAGATGAGAAATG 

19 RhAB38 NA 146-171 NA 
F: GAGGTGGTCGATTCCATGTC 
R: TTACCGTTCTACCTAAGTGACTAAC 
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NA: not available 

 

Table S2| Genes used to construct the genetic maps of the ‘FxO’ and ‘FxP’ populations. The sequences of 
forward and reverse primers are indicated. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

19 Rw29B1 (AATT)4(AT)4 340-353 NA 
F: GTGGCAAGCTCTATGAGTTC 
R: CCCACCTTAAATTAGCTTCA  

19 CTG139 (CT)22 235-243 4 
F: AAAACCGCACACACACACTC  
R: GTCGTCCGAGCAGAAGGAT 

19 Rw54N22 (TC)9X(TC)8 218-225 2 
F: CTCAACTTCCCCGCCTTATC 
R: CTCGGCAGCTCCACTATCTC 

20 H5F12 (TC)19 135-144 1 
F: TGGCCAACCTCTCTCTGTCT  
R: TCCCAGCTTCGCTTTGTTAT 

20 RMS066 GA 185-201 7 
F: TCCACCCACAGACCACAG 
R: AAGCTCCCTACGATTTCACTC 

21 CL2002 (TCAT)4 195 5 
F: GAAGCAGGGAAGATCCATGA 
R: GGCCCAATGCTCACACTAAT 

21 Rw55C6 (CT)11 247-275 4 
F: GTGGATTTTCAGAGATACGC 
R: TCACAGACAGGACCACCTAT  

21 Rw22B6 (CAT)7 167-215 7 
F: ACAGTGAGTTGTTCGCTTCT 
R: TTCATTGCTAGGAAGCAGTA 

22 Rw5G14 (AG)7(G)8 240-252 7 
F: TGGTTTGGGGTTTTGTGTCT 
R: GCACAGTCTCCACCTGACAA 

22 Rw61F2 (GA)14 250-284 6 
F: GTTGGAATTGCAGAGGTGAT  
R: AACTAAAGGCAGGCCACTAA  

22 H4F06 (AAG)5 214-217 NA 
F: TTTAAAGCCTCCCCTCTTCC LO7291  
R: CCTACCGGACAATCAGAGGA 

22 CL2996 (CCG)17 178-188 2 
F: GCCACCATAGCCAGAGACAT  
R: GGGCAGAGAAGAAGTTGACG 

23 Rh72 NA 251-268 7 
F: CCAAAAGACGCAACCCTACCATAA 
R: TCAAAACGCATGATGCTTCCACTG  

23 RMS043 GA 204-226 7 
F: GATCAAAGATGGGTTCTCCTCTC 
R: AGGGGAATCTTTGAAAGTCGTTC 

Gene Primer (5’-3’) 

RhSUC2 
F: CGCTGGCTATCTTTGCTGTCTT 
R: TGGCCTGCACCAGAATTGCT 

RhBRC1 
F: CTCAATCAGGCAGGAGCTGAAATC 
R: GTTGTAGACCTCCCATGGTTTTCC  
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Table S3 | Mean phenotypic values for the parents ‘The Fairy’, ‘Old blush’ and ‘Perle d’Or’, and the range of 

values for the progenies (F1). 

 

 

 

 

 

 

Variable 

‘The Fairy’ ‘Old Blush’ ‘Perle d’Or’  ‘The Fairy’ x ‘Old Blush’ ‘The Fairy’ x ‘Perle d’Or’ 

Genotypic mean  Range of F1 

2014 2015 2014 2015 2014 2015  2014 2015 2014 2015 

NbDetA 190.3 105.7 59.0 45.0 41.0 32.7  22.0 - 257.0 25.0 - 200.0 8.0 - 261.0 5.0 - 283.0 

NbDetA/BrO3 44.7 30.3 18.0 16.0 11.7 12.3  7.0 - 41.0 7.0 - 40.0 3.0 - 47.0 1.0 - 43.0 

NbDetA/BrO4 107.3 61.0 30.0 24.0 18.0 13.0  0.0 - 131.0 2.0 - 94.0 0.0 - 151.0 0.0 - 125.0 

NbDetA/BrO5 33.3 10.3 7.0 1.0 6.3 4.0  0.0 - 84.0 0.0 - 69.0 0.0 - 119.0 0.0 - 126.0 

NbMet 619.0 371.3 417.3 307.5 189.7 174.3  108.0 -917.0 110.0- 699.0 44.0 - 928.0 38.0 - 846.0 

NbLA 31.3 19.0 38.7 28.0 17.3 16.7  6.0 - 47.0 6.0 - 42.0 3.0 - 60.0 2.0 - 55.0 

NbLA/BrO3 20.3 11.7 14.67 13.0 7.7 9.7  1.0 - 26.0 2.0 - 24.0 2.0 - 25.0 0.0 - 25.0 

NbLA/BrO4 6.7 4.3 18.7 12.0 5.0 4.7  0.0 - 20.0 0.0 - 20.0 0.0 - 33.0 0.0 - 31.0 

NbSA 159 86.7 20.3 17.0 23.7 16.0  8.0 - 210.0 5.0 - 164.0 5.0 - 223.0 1.0 - 243.0 

NbSA/BrO3 24.4 18.67 3.3 3.0 4.0 2.7  4.0 - 22.0 3.0 - 23.0 1.0 - 31.0 0.0 - 26.0 

NbSA/BrO4 100.7 56.67 11.3 12.0 13.0 8.3  0.0 - 116.0 0.0 - 78.0 0.0 - 124.0 0.0 - 116.0 

NbSA/BrO5 33 10.33 5.3 1.0 5.3 4.0  0.0 - 82.0 0.0 - 66.0 0.0 - 117.0 0.0 - 125.0 

NbMet_LA 13.2 13.6 9.7 9.5 8.6 8.4  8.6 - 14.7 9.1- 15.5 6.4 - 17.0 8.2 - 16.1 

NbMet_LA/BrO2 28.9 21.0 13.1 15.5 8.9 8.4  12.5 - 32.0 10.0 - 32.3 5.0 - 33.7 7.0 - 27.7 

NbMet_LA/BrO3 12.4 13.9 10.5 9.9 8.9 8.6  7.4 - 14.6 6.7 - 16.3 5.8 - 14.6 5.7 - 15.7 

NbMet_LA/BrO4 8.5 7.7 8.6 7.4 8.5 8.0  5.0 - 14.0 5.0 - 12.0 5.0 - 15.0 5.0 - 13.3 

NbMet_SA 1.3 1.3 2.3 2.5 1.8 2.2  1.3 - 2.8 1.4 - 2.9 1.1 - 3.4 1.3 - 4.0 

NbMet_SA/BrO3 2.0 1.6 2.5 3.6 2.0 1.7  1.6 - 3.4 1.5 - 3.3 1.0 - 3.4 1.0 - 3.6 

NbMet_SA/BrO4 1.3 1.2 2.2 2.2 1.6 2.2  1.0 - 2.6 1.1 - 3.1 1.0 - 4.0 1.0 - 3.2 

NbMet_SA/BrO5 1.1 1.0 2.3 1.0 1.9 1.5  0.0 - 2.6 1.0 - 2.7 1.0 - 4.0 1.0 - 4.0 

L_LA (cm) 25.6 22.4 20.1 21.2 20.6 13.8  14.6 - 45.5 15.2 - 33.1 6.9 - 47.4 7.1 – 40.0 

L_LA/BrO2 (cm) 64.0 38.3 41.3 45.6 26.6 14.8  33.4 - 124.4 19.3 - 91.0 8.3 - 139.9 7.8 - 71.5 

L_LA/BrO3 (cm) 23.74 22.8 23.8 24.2 20.3 13.1  12.8 - 54.8 7.9 - 36.3 4.6 - 43.8 5.1 - 39.4 

L_LA/BrO4 (cm) 11.38 9.7 14.2 11.5 15.8 15.5  5.3 – 50.0 2.1 - 21.9 3.8 - 30.6 2.1 - 30.3 

L_SA (cm) 1.32 1.5 2.9 5.6 3.1 5.1  1.1 - 6.0 1.7 - 8.0 0.9 - 5.9 1.3 - 38.9 

L_SA/BrO3 (cm) 2.3 1.5 4.4 7.5 4.0 1.1  1.4 - 8.0 1.1 - 6.9 0.5 - 7.2 0.4 - 6.0 

L_SA/BrO4 (cm) 1.3 1.0 2.4 2.2 2.5 3.4  0.7 - 4.2 0.7 - 3.3 0.4 - 6.5 0.6 - 4.1 

L_SA/BrO5 (cm) 0.8 0.5 2.2 3.5 2.7 2.1  0.5 - 3.6 0.4 - 2.3 0.3 - 2.9 0.3 - 2.4 

NbBrO 5.7 5.0 5.0 4.5 5.7 5.0  3.0 - 6.0 4.0 - 7.0 3.0 - 6.0 3.0 - 6.0 

NbBr_LA 5.5 5.1 1.5 1.4 2.0 1.7  1.2 - 6.4 1.1 - 5.3 1.1 - 6.0 0.3 - 5.6 

NbBrTop_LA 3.0 3.0 1.7 0.9 1.5 0.8  0.7 - 3.5 0.6 - 3.7 0.1 - 4.3 0.0 - 3.8 

NbBrMed_LA 2.9 2.1 1.3 0.4 1.3 0.6  0.0 - 1.0 0.1 - 2.7 0.0 - 1.1 0.3 - 2.7 

NbBrBas_LA 0.3 0.1 0.7 0.1 0.2 0.3  0.5 - 2.9 0.0 - 0.6 0.0 - 2.8 0.0 - 1.1 

AngLA/Cord (°) 109.5 95.4 73.9 71.5 61.1 63.7  31.3 - 150.3 38.1 - 153.3 39.8 - 144.2 44.1 - 130.1 

AngLA/Cord/BrO2 (°) 113.3 103.9 71.5 60.9 62.2 59.3  38.4 - 141.3 32.1 - 142.6 35.0 - 154.3 43.7 - 131.4 

AngLA/Cord/BrO3 (°) 114.1 100.6 73.6 71.6 69.0 56.7  23.8 - 154.6 40.4 - 155.3 31.8 - 156.9 33.6 - 137.3 

AngLA/Cord/BrO4 (°) 98.9 76.5 79.9 73.3 54.3 74.4  25.1 - 171.2 30.7 - 169.0 31.4 - 156.0 19.8 - 137.0 

AngSA/Cord (°) 97.6 88.4 85.0 83.5 65.8 63.6  42.1 - 144.7 49.8 - 139.7 49.4 - 130.3 53.7 - 118.2 

AngSA/Cord/BrO3 (°) 109.9 111.4 81.3 73.8 72.7 82.3  30.0 - 154.0 49.5 - 144.8 51.8 - 149.5 43.1 - 126.9 

AngSA/Cord/BrO4 (°) 95.8 84.0 86.9 81.7 64.9 52.2  41.0 - 144.2 48.4 - 141.6 19.9 - 139.1 49.3 - 123.5 

AngSA/Cord/BrO5 (°) 86.5 60.4 76.1 103.5 58.6 75.2  13.0 - 166.5 32.6 - 139.2 2.9 - 141.9 39.8 - 154.2 



 
 

162 
 

Table S4|Contribution of the 30 architectural variables to the formation of principal components (PC) 1, 2 

and 3 of the PCA for FxO in 2014 and 2015. 

Variable 

Contribution of variable (%) 

2014 
 

2015 

PC1 PC2 PC3 
 

PC1 PC2 PC3 

NbDetA 10.4 0.0 3.7 
 

13.1 0.9 0.6 

NbDetA/BrO3 8.7 1.6 0.4 
 

6.2 3.1 7.6 

NbDetA/BrO4 10.9 0.0 2.0 
 

12.3 0.3 0.4 

NbMet 9.0 3.4 1.5 
 

11.1 2.0 2.3 

NbLA 4.9 9.7 0.1 
 

5.8 4.1 7.6 

NbLA/BrO3 3.9 9.7 1.1 
 

3.5 0.0 14.5 

NbLA/BrO4 2.5 4.8 0.4 
 

3.6 10.2 0.5 

NbSA 9.4 0.6 4.8 
 

11.8 0.2 2.7 

NbSA/BrO3 6.0 3.1 0.1 
 

4.2 7.2 0.1 

NbMet_LA 0.0 4.2 0.4 
 

0.2 6.8 0.6 

NbMet_LA/BrO2 4.8 0.9 0.1 
 

1.8 5.9 4.0 

NbMet_LA/BrO3 0.1 0.2 2.2 
 

3.3 1.1 0.3 

NbMet_LA/BrO4 0.3 2.7 0.1 
 

0.0 0.2 0.6 

L_LA 3.5 1.5 4.2 
 

1.7 2.2 3.2 

L_LA/BrO2 0.5 5.0 0.0 
 

0.3 2.0 7.6 

L_LA/BrO3 2.6 0.0 9.9 
 

0.1 4.0 4.4 

NbMet_SA 1.7 6.6 2.5 
 

1.3 2.6 3.1 

NbMet_SA/BrO3 0.6 2.0 4.5 
 

0.0 5.1 0.0 

NbMet_SA/BrO4 0.5 2.8 8.3 
 

0.1 6.4 0.1 

L_SA 3.9 1.6 7.2 
 

6.7 1.1 2.0 

L_SA/BrO3 1.3 0.0 10.7 
 

0.1 5.1 2.3 

L_SA/BrO4 1.4 0.2 14.9 
 

0.0 7.9 1.3 

AngSA/Cord/BrO3 0.1 2.5 3.0 
 

0.0 1.5 0.5 

AngLA/Cord/BrO2 0.0 4.3 1.4 
 

0.4 1.9 0.9 

AngLA/Cord/BrO4 0.1 0.5 4.3 
 

0.0 1.0 0.2 

NbBrO 1.3 1.5 4.6 
 

2.3 4.9 3.4 

NbBr_LA 3.5 10.8 2.8 
 

3.1 4.3 11.2 

NbBrTop_LA 0.4 12.7 2.5 
 

0.4 4.7 11.1 

NbBrMed_LA 2.3 2.7 1.2 
 

5.0 2.6 3.2 

NbBrBas_LA 5.5 4.2 1.4 
 

1.7 0.8 3.7 

Selected variables for QTL analysis are in bold 
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Table S5 | Contribution of the 35 architectural variables to the formation of principal components (PC) 1, 2 

and 3 of the PCA for FxP in 2014 and 2015. 

Variable 

Contribution of variables (%) 

2014 
 

2015 

PC1 PC2 PC3 
 

PC1 PC2 PC3 

NbDetA 6.5 3.8 1.3 
 

6.8 4.8 0.0 

NbDetA/BrO3 4.8 1.6 3.2 
 

6.9 0.0 0.6 

NbDetA/BrO4 7.0 3.8 0.3 
 

7.4 3.5 0.4 

NbMet 5.3 4.5 2.4 
 

5.9 5.3 0.7 

NbLA 2.2 6.9 3.4 
 

2.6 7.5 2.9 

NbLA/BrO3 3.7 4.3 0.0 
 

4.3 1.9 3.9 

NbSA 6.9 2.7 0.8 
 

7.1 3.6 0.0 

NbSA/BrO3 2.7 0.0 7.3 
 

4.7 0.9 0.3 

NbSA/BrO4 7.4 2.6 0.0 
 

7.8 1.8 0.2 

NbMet_LA 0.6 7.5 3.1 
 

1.0 6.5 7.5 

NbMet_LA/BrO2 4.5 0.4 3.9 
 

5.8 1.3 0.1 

NbMet_LA/BrO3 0.4 0.8 1.8 
 

0.5 0.1 3.5 

NbMet_LA/BrO4 0.0 1.1 0.3 
 

0.1 0.1 9.1 

L_LA 1.6 10.4 0.3 
 

1.2 6.8 6.5 

L_LA/BrO2 5.4 0.9 1.1 
 

5.3 1.3 0.2 

L_LA/BrO3 1.6 3.8 5.7 
 

0.7 0.0 5.0 

L_LA/BrO4 0.1 3.4 2.7 
 

0.0 0.1 8.0 

NbMet_SA 0.8 0.2 4.8 
 

1.8 0.0 4.9 

NbMet_SA/BrO3 1.5 0.8 1.6 
 

0.6 0.2 1.9 

NbMet_SA/BrO4 0.3 0.0 10.5 
 

0.2 1.0 1.4 

L_SA 0.4 3.3 3.2 
 

2.2 0.0 1.2 

L_SA/BrO3 2.2 0.2 1.6 
 

0.5 0.0 0.2 

L_SA/BrO4 0.2 0.4 14.1 
 

0.2 0.9 0.0 

L_SA/BrO5 0.4 1.4 6.0 
 

0.4 0.9 2.2 

AngSA/Cord 2.6 4.9 1.2 
 

0.9 8.3 4.1 

AngSA/Cord/BrO3 3.4 2.6 1.6 
 

1.4 6.1 5.3 

AngSA/Cord/BrO5 0.9 3.4 0.7 
 

0.1 5.1 2.9 

AngLA/Cord 3.9 5.2 1.0 
 

2.2 8.0 2.8 

AngLA/Cord/BrO2 3.4 3.7 1.1 
 

1.3 7.2 3.6 

AngLA/Cord/BrO3 3.8 4.3 0.8 
 

2.3 7.2 3.1 

NbBrO 0.4 0.9 6.7 
 

1.2 2.8 1.1 

NbBr_LA 5.1 1.1 2.0 
 

5.6 0.9 5.1 

NbBrTop_LA 2.3 5.5 2.6 
 

2.4 3.8 9.9 

NbBrMed_LA 2.4 3.1 0.5 
 

5.4 0.2 1.6 

NbBrBas_LA 5.0 0.2 2.2 
 

3.4 1.9 0.0 

Selected variables for QTL analysis are in bold 
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Table S6 | Contribution of the 28 architectural variables to the formation of principal components (PC) 1 and 

2 of the PCA for both populations taken together in 2014 and 2015. 

Variable 

Contribution on variables (%) 

2014 
 

2015 

PC1 PC2 
 

PC1 PC2 

NbDetA 8.1 3.6 
 

6.2 1.7 

NbDetA.BrO3 0.1 9.7 
 

6.8 0.3 

NbDetA.BrO4 0.0 14.8 
 

1.2 12.8 

NbMet 0.0 12.4 
 

0.2 12.2 

NbLA 0.2 6.5 
 

0.2 5.7 

NbLA.BrO3 0.1 7.1 
 

5.5 0.5 

NbSA 0.0 14.2 
 

1.1 14.1 

NbSA.BrO3 8.6 1.5 
 

0.2 6.0 

NbMet_LA 10.6 0.1 
 

7.1 1.6 

NbMet_LA.BrO2 10.5 0.0 
 

7.2 0.0 

NbMet_LA.BrO3 0.3 0.1 
 

5.9 2.7 

NbMet_LA.BrO4 0.5 0.1 
 

5.7 1.2 

L_LA 9.5 0.0 
 

7.1 1.4 

L_LA.BrO2 0.3 4.8 
 

0.0 4.4 

L_LA.BrO3 9.7 0.0 
 

6.0 0.4 

NbMet_SA 0.6 0.7 
 

5.5 3.0 

NbMet_SA.BrO3 6.5 0.6 
 

4.5 0.1 

NbMet_SA.BrO4 3.2 0.4 
 

6.2 1.3 

L_SA 9.5 0.0 
 

1.4 8.8 

L_SA.BrO3 1.6 1.6 
 

1.5 0.0 

L_SA.BrO4 7.9 0.4 
 

6.3 1.3 

AngSA.Cord.BrO3 8.0 0.1 
 

0.0 0.5 

AngLA.Cord.BrO2 0.0 1.4 
 

6.1 1.8 

NbBrO 0.0 1.8 
 

0.0 3.8 

NbBr_LA 0.2 5.9 
 

0.7 6.4 

NbBrTop_LA 1.1 1.3 
 

0.1 2.9 

NbBrMed_LA 1.4 5.0 
 

5.6 1.0 

NbBrBas_LA 1.6 5.9 
 

1.5 3.9 

Selected variables for QTL analysis are in bold 
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Table S7 | QTLs detected by MapQTL® and R software on the ‘FxO’ female map in 2014 and 2015 for 

architectural traits with associated cofactors and confidence intervals (CI). 

Trait LG 

2014   2015 

MapQTL®  
 

R 
 

MapQTL®  
 

R 

CI cofactor   CI  cofactor   CI cofactor 
 

CI cofactor  

NbDetA/BrO3 

LG2 26.9-40.2 RMS129 
 

28.0-38.0 RMS129 
 

- - 
 

- - 

LG2 63.0-67.7 CTG356 
 

63.0-67.7 CTG356 
 

62.0-67.7 CTG356 
 

63.0-67.7 CTG356 

LG3 - - 
 

- - 
 

0.0-6.7 CTG21 
 

0.0-19.5 CTG21 

NbDetA/BrO4 LG2 61.0-67.7 CTG356 
 

- - 
 

- - 
 

- - 

NbMet LG2 61.0-67.7 CTG356 
 

59.0-67.7 CTG356 
 

- - 
 

- - 

NbLA 

LG2 61.0-67.7 CTG356 
 

55.0-67.7 CTG356 
 

- - 
 

- - 

LG4 - - 
 

- - 
 

7.8-12.6 Rw20I17 
 

0.0-13.4 Rw20I17 

LG6 3.3-7.3 CTG623 
 

1.0-7.0 CTG623 
 

- - 
 

- - 

LG7 - - 
 

- - 
 

19.8-28.9 Rw5G14 
 

17.0-33.0 Rw5G14 

NbLA/BrO3 

LG2 29.9-39.2 RMS129 
 

30.0-38.0 RMS129 
 

- - 
 

- - 

LG2 61.0-67.7 CTG356 
 

58.0-67.7 CTG356 
 

61.0-67.7 CTG356 
 

61.0-67.7 CTG356 

LG4 33.9-56 CL3881 
 

26.0-55.0 CL3881 
 

- - 
 

- - 

LG6 3.3-8.3 CTG623 
 

1.0-8.0 CTG623 
 

- - 
 

- - 

LG7 21.6-34.6 RMS126 
 

21.0-36.1 RMS126 
 

- - 
 

- - 

NbSA/BrO3 
LG1 8.7-27.9 H23O17 

 
9.0-28.2 H23O17 

 
- - 

 
- - 

LG2 - - 
 

- - 
 

9.3-24.8 Rw23F13 
 

9.3-24.8 Rw23F13 

NbMet_LA/BrO2 LG2 - - 
 

- - 
 

25.9-40.2 RMS129 
 

26.0-40.0 RMS129 

NbMet_SA LG5 - - 
 

- - 
 

14.3-30.1 Rw10J19 
 

16.0-30.1 Rw10J19 

L_LA/BrO2 LG2 59.2-67.0 Rh80 
 

51.0-65.0 Rh80 
 

27.9-42.2 RMS129 
 

27.0-42.0 RMS129 

L_LA/BrO3 
LG2 - - 

 
- - 

 
24.9-43.2 RMS129 

 
43.0-57.2 Rw54N22 

LG7 19.8-26.9 Rw5G14 
 

- - 
 

- - 
 

- - 

L_SA 

LG7 0.0-4.9 Rw15D15 
 

- - 
 

- - 
 

- - 

LG1 - - 
 

- - 
 

7.7-24.9 H23O17 
 

7.0-25.0 H23O17 

LG3 - - 
 

- - 
 

0.0-1.0 Rw35C24 
 

0.0-11.0 Rw35C24 

L_SA/BrO3 LG3 - - 
 

- - 
 

0.0-5.72 CTG21 
 

0.0-6.0 CTG21 

L_SA/BrO4 LG2 - - 
 

- - 
 

61.0-67.7 CTG356 
 

42.0-58.0 Rw54N22 

NbBrMed_LA 
LG6 0.0-1 H22E04 

 
0.0-2.0 H22E04 

 
- - 

 
- - 

LG5 - - 
 

- - 
 

14.3-30.1 Rw10J19 
 

15.0-30.1 Rw10J19 

NbBrBas_LA LG3 0.7-11.7 Rh58 
 

0.0-11.0 Rh58 
 

- - 
 

- - 

Different software outputs are in bold. 
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Table S8 |QTLs detected by MapQTL® and R software on the ‘FxO’ male map in 2014 and 2015 for 

architectural traits with associated cofactors and confidence intervals (CI). 

Trait LG 

2014   2015 

MapQTL®  
 

R 
 

MapQTL®  
 

R 

CI cofactor   CI  cofactor   CI cofactor   CI cofactor  

NbDetA 

LG1 0.0-2.8 Rw22B6 

 

- - 
 

- - 
 

- - 

LG2 13.0-16.1 RMS129 
 

9.0-18.0 RMS129 
 

16.6-22.9 RMS132 
 

4.0-22.0 RMS137 

LG5 35.0-44.6 RMS034 
 

32.0-45.0 RMS034 
 

27.0-45.6 RMS034 
 

31.0-45.0 RMS034 

NbDetA/BrO3 
LG5 28.0-46.6 RMS034   25.0-47.0 RMS034   12.0-44.6 RMS034   14.0-45.0 RMS034 

LG7 33.2-40.5 BRC1   34.0-40.5 BRC1   32.2-40.5 BRC1   27.0-40.5 BRC1 

NbDetA/BrO4 
LG2 12.9-16.1 RMS129 

 
6.0-19.0 CTG172 

 
8.4-12.0 RMS137 

 
8.0-15.0 RMS137 

LG5 27.0-44.6 RMS034 
 

26.0-45.0 RMS034 
 

32.0-45.6 RMS034 
 

32.0-46.0 RMS034 

NbMet 

LG2 - -   - -   25.6-38.5 CTG356   28.0-38.5 CTG356 

LG4 - -   - -   10.9-15.4 CTG139   8.0-25.0 CTG139 

LG5 33.0-45.6 RMS034   32.0-46.0 RMS034   - -   - - 

LG7 32.2-40.5 BRC1   28.0-40.5 BRC1   - -   - - 

NbLA 

LG2 - - 
 

- - 
 

29.6-38.5 CTG356 
 

30.0-38.5 CTG356 

LG4 - - 
 

- - 
 

6.1-11.1 Rw55E12 
 

4.0-22.0 CTG139 

LG6 - - 
 

- - 
 

1.0-15.6 RMS108 
 

0.0-15.0 RMS108 

LG7 32.2-40.5 BRC1 
 

28.0-40.5 BRC1 

 
- - 

 
- - 

NbLA/BrO3 

LG5 - -   - -   16.0-46.6 RMS034   17.0-47.0 RMS034 

LG6 - -   - -   1.0-13.6 RMS108   0.0-13.0 RMS108 

LG7 32.2-40.5 BRC1   32.0-40.5 BRC1   - -   - - 

NbSA 

LG1 0.0-2.8 Rw22B6 

 

- - 
 

0.0-2.8 Rw22B6 
 

- - 

LG2 12.9-16.1 RMS129 
 

7.0-19.0 CTG172 
 

9.0-15.9 CTG172 
 

9.0-19.0 CTG172 

LG5 31.0-45.6 RMS034 
 

33.0-46.0 RMS034 
 

33.0-45.6 RMS034 
 

32.0-46.0 RMS034 

LG6 0.0-0.1 H22E04 
 

0.0-13.0 H22E04 
 

- - 
 

- - 

NbSA/BrO3 
LG2 9.0-16.0 CTG172   10.0-16.1 CTG172   11.0-15.0 CTG172   11.0-14.0 CTG172 

LG7 - -   - -   32.2-40.5 BRC1   28.0-40.5 BRC1 

NbMet_LA LG5 - - 
 

- - 
 

19.0-46.6 RMS034 
 

20.0-46.0 RMS034 

NbMet_LA/BrO2 LG5 - -   - -   24.0-45.6 RMS034   27.0-47.0 RMS034 

NbMet_SA LG2 - - 
 

- - 
 

8.4-12.0 RMS137 
 

1.-17.0 Rw29B1 

L_SA 

LG2 - -   - -   16.1-16.6 Rw3K19   16.0-20.0 Rw3K19 

LG3 - -   - -   4.9-7.2 Rh50   4.0-13.8 RMS144 

LG5 - -   - -   19.0-44.6 RMS034   20.0-45.0 RMS034 

L_SA/BrO3 LG1 - - 
 

- - 
 

0.0-1.0 RhAB9 
 

0.0-2.0 RhAB9 

NbBr_LA 

LG1 1.8-5.0 RMS060   0.0-9.0 RMS060   3.0-14.2 RMS070   1.0-14.0 RMS060 

LG2 8.4-12.0 RMS137   2.0-16.1 CTG172   10.0-16.0 CTG172   10.0-16.1 CTG172 

LG5 22.0-45.6 RMS034   23.0-45.0 RMS034   32.0-45.6 RMS034   32.0-46.0 RMS034 

LG6 1.0-12.6 RMS108   0.0-13.0 RMS108   1.0-10.6 RMS108   0.0-11.0 RMS108 

NbBrTop_LA 
LG5 - - 

 
- - 

 

50.2-64.6 H17C12 
 

50.2-66.0 H17C12 

LG6 2.0-19.6 RMS108 
 

2.0-20.0 RMS108 
 

2.0-18.6 RMS108 
 

3.0-19.0 RMS108 

NbBrBas_LA 

LG2 9.0-15.9 CTG172   3.0-16.1 CTG172   - -   - - 

LG5 25-45.6 RMS034   23.0-45.0 RMS034   - -   - - 

LG6 0.0-4.0 RMS088   0.0-12.0 RMS088   - -   - - 

NbBrMed_LA 
LG2 - - 

 
- - 

 

11.0-16.0 CTG172 
 

11.0-17.0 CTG172 

LG6 - -   6.0-20.0 CTG623   - -   - - 
Different software outputs are in bold. 
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Table S9 | QTLs detected by MapQTL® and R software on the ‘FxP’ female map in 2014 and 2015 for 

architectural traits with associated cofactors and confidence intervals (CI). 

Different software outputs are in bold. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Trait LG 

2014 
 

2015 

MapQTL® 
 

R 
 

MapQTL® 
 

R 

CI cofactor 
 

CI cofactor 
 

CI cofactor 
 

CI cofactor 

NbDetA LG2 13.4-17.5 RMS082 
 

8.0-18.0 Rw29B1 
 

- - 
 

- - 

NbDetA/BrO3 LG2 13.5-20.2 Rw23F13 
 

13.0-20.0 Rw23F13 
 

- - 
 

- - 

NbDetA/BrO4 LG2 13.4-18.5 RMS082 
 

9.0-19.0 Rw29B1 
 

- - 
 

- - 

NbSA LG2 13.4-17.5 RMS082 
 

9.0-18.0 Rw29B1 
 

- - 
 

- - 

NbSA/BrO3 LG2 13.4-19.5 RMS082 
 

13.0-20.2 RMS082 
 

- - 
 

- - 

NbSA/BrO4 LG2 13.4-19.5 RMS082 
 

10.0-19.0 RMS082 
 

- - 
 

- - 

NbMet_LA/BrO2 LG2 13.4-19.5 RMS082 
 

11.0-20.2 RMS082 
 

- - 
 

- - 

NbMet_LA/BrO4 LG2 - - 
 

- - 
 

28.4-40.7 CL2996 
 

26.0-41.4 CL2996 

L_LA/BrO2 
LG2 41.4-54.0 Rh80 

 
33.0-53.9 Rh80 

 
- - 

 
- - 

LG3 6.7-19.1 Rh58 
 

- - 
 

- - 
 

- - 

L_LA/BrO4 LG2 - - 
 

- - 
 

21.0-29.4 RMS129 
 

21.0-48.0 CL2996 

NbMet_SA/BrO4 
LG2 14.5-20.2 Rw23F13 

 
14.0-35.0 Rw23F13 

 
- - 

 
- - 

LG1 - - 
 

- - 
 

3.0-23.4 Rw22B6 
 

- - 

L_SA/BrO4 LG2 14.5-20.2 Rw23F13 
 

- - 
 

- - 
 

- - 

AngSA/Cord LG5 34.2-59.6 Rw10J19 
 

34.0-59.6 Rw10J19 
 

- - 
 

- - 

AngSA/Cord/BrO3 LG2 53.2-53.9 Rw54N22 
 

35.0-53.9 Rh80 
 

53.2-54.0 Rw54N22 
 

32.0-53.9 Rh80 

AngSA/Cord/BrO5 LG5 47.2-59.6 Rw10J19 
 

47.0-59.6 Rw10J19 
 

- - 
 

- - 

AngLA/Cord LG2 - - 
 

- - 
 

53.2-54.0 Rw54N22 
 

- - 

AngLA/Cord/BrO2 LG2 53.2-53.9 Rw54N22 
 

39.0-53.9 Rh80 
 

53.2-54.0 Rw54N22 
 

45.0-53.9 Rh80 

NbBr_LA LG1 3.0-21.4 Rw22B6 
 

1.0-22.0 Rw22B6 
 

- - 
 

- - 

NbBrMed_LA LG7 11.0-19.3 RMS003 
 

- - 
 

- - 
 

- - 

NbBrBas_LA LG1 3.0-16.4 Rw22B6 
 

0.0-18.0 Rw22B6 
 

- - 
 

- - 
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Table S10 |QTLs detected by MapQTL® and R software on the ‘FxP’ male map in 2014 and 2015 for 

architectural traits with associated cofactors and confidence intervals (CI). 

Trait LG 

2014 
 

2015 

MapQTL® 
 

R 
 

MapQTL® 
 

R 

CI cofactor 
 

CI cofactor 
 

CI cofactor 
 

CI cofactor 

NbDetA LG2 38.7-62.9 RMS137 
 

38.0-62.0 RMS137 
 

33.7-58.9 RMS137 
 

35.0-60.0 RMS137 

NbDetA/BrO3 LG2 - - 
 

- - 
 

78.2-97.9 Rh80 
 

76.0-101.3 Rh80 

NbDetA/BrO4 

LG2 39.7-62.9 RMS137 
 

39.0-63.0 RMS137 
 

36.7-60.9 RMS137 
 

31.0-54.0 RMS137 

LG2 - - 
 

- - 
 

81.2-101.3 Rh80 
 

82.0-101.3 Rh80 

LG5 - - 
 

- - 
 

1.0-3.8 RMS034 
 

- - 

NbMet 
LG2 36.7-66.9 RMS137 

 
36.0-66.0 RMS137 

 
28.4-52.7 Rw29B1 

 
- - 

LG2 - - 
 

- - 
 

79.2-101.3 Rh80 
 

78.0-100.0 Rh80 

NbSA 

LG2 39.7-62.9 RMS137 
 

39.0-62.0 RMS137 
 

33.7-49.7 Rw29B1 
 

31.0-49.0 Rw29B1 

LG2 - - 
 

- - 
 

78.2-95.2 Rh80 
 

81.0-101.3 Rh80 

LG6 11.0-23.4 RMS088 
  

- 
 

- - 
 

- - 

NbSA/BrO4 

LG2 39.7-63.9 RMS137 
 

60.0-63.0 RMS137 
 

36.7-60.9 RMS137 
 

31.0-52.0 RMS137 

LG2 - - 
 

- - 
 

81.2-101.3 Rh80 
 

82.0-101.3 Rh80 

LG5 - - 
 

- - 
 

1.8-8.5 H22CO1 
 

- - 

NbMet_LA LG7 16.3-29.4 RMS003 
 

10.0-30.2 RMS066 
 

- - 
 

- - 

L_LA LG7 30.2-32.6 Rw5G14 
 

16.0-32.6 RMS066 
 

- - 
 

- - 

L_LA/BrO2 
LG2 - - 

 
- - 

 
95.9-101.3 CTG356 

 
- - 

LG4 - - 
 

- - 
 

0.0-9.0 H20D08 
 

- - 

AngLA/Cord LG2 - - 
 

- - 
 

35.7-64.9 RMS137 
 

- - 

NbBrO LG6 2.0-22.4 RMS088 
 

- - 
 

- - 
 

- - 

NbBrTop_LA LG2 - - 
 

- - 
 

52.9-74.3 CL2996 
 

52.9-87.0 CL2996 

NbBrMed_LA 
LG2 36.7-60.9 RMS137 

 
37.0-63.0 RMS137 

 
38.7-64.9 RMS137 

 
43.0-65.0 RMS137 

LG6 - - 
 

- - 
 

16.4-33.0 RMS108 
 

13.0-32.0 RMS108 

NbBrBas_LA 

LG2 34.7-63.9 RMS137 
 

35.0-65.0 RMS137 
 

36.7-57.9 RMS137 
 

37.0-59.0 RMS137 

LG6 35.3-43.4 CTG623 
 

20.0-41.0 rog9 
 

- - 
 

- - 

LG6 - - 
 

- - 
 

16.4-33.0 RMS108 
 

- - 

Different software outputs are in bold. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 
 

169 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Conclusion et Perspectives 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



 
 

170 
 

 
 
  



 
 

171 
 

Depuis quelques années maintenant, les plantes d’ornement destinées à la décoration du 

jardin, comme le rosier buisson, sont préférentiellement commercialisés au printemps, en début de 

floraison, et sont nécessairement cultivées en pot. Quoique plus chers, ces produits sont beaucoup 

plus attractifs pour les consommateurs car ils donnent un effet décoratif immédiat (Criley et al. 

2008). La qualité visuelle devient donc une composante centrale de la valeur marchande de ce type 

de produits et dépend, entre autres, de la forme de la plante qui doit généralement être compacte, 

ramifiée, équilibrée en hauteur et largeur (Astredhor, 2009). Par conséquent, la maitrise de la 

croissance et de la ramification des plantes, et donc de l’architecture, est indispensable pour la 

commercialisation de plantes ornementales de qualité vendues en pot, comme le rosier buisson. 

Deux voies principales sont utilisées pour contrôler la forme de la plante : l’utilisation de techniques 

culturales comme l’application de régulateurs de croissance chimiques ou de facteurs 

environnementaux et/ou la création variétale. Cependant, l’utilisation de ces deux voies de contrôle 

reste empirique. D’une part, l’évaluation des techniques culturales est souvent réalisée à partir d’un 

cultivar (Gallé et al. 2007 ; Morel et al. 2012 ; Gautam et al. 2015), alors que très souvent, une plus 

large gamme de cultivars (i.e. génotypes) est produite par l’horticulteur. Peu de connaissance porte 

donc sur les réponses génotypiques à une technique culturale donnée bien que celles-ci puissent être 

différentes voire opposées (i.e. interaction Génotype x Environnement). La prise en compte de 

l’interaction GxE est donc primordiale pour mieux raisonner le développement et l’application d’une 

technique culturale pour contrôler l’architecture des plantes. D’autre part, la création variétale est 

également réalisée de manière empirique car l’hérédité et l’héritabilité (qui rend compte aussi de 

l’interaction GxE) des caractères architecturaux sont souvent mal connues. Une meilleure 

connaissance de celles-ci permettrait de mieux raisonner les programmes d’amélioration génétique 

pour l’architecture de la plante (Wang et Li, 2008) et donc, sa forme. 

 

Le premier chapitre de cette étude avait pour objectif d’évaluer l’effet génotype et l’effet de 

trois facteurs environnements/techniques culturales alternatives aux régulateurs de croissance 

(restriction hydrique, stimulation mécanique, film photo-sélectif absorbant le rouge lointain) ainsi 

que leur interaction sur cinq à huit cultivars de rosier de formes contrastées. Plusieurs études ont 

précédemment montré que l’apport en eau impactait fortement l’architecture du rosier (Niu et 

Rodriguez, 2009 ; Cai et al. 2012 ; Demotes-Mainard et al. 2013 ; Huché-Thélier et al. 2013) ; un 

intérêt tout particulier a donc été porté sur la restriction hydrique dans cette étude. Deux modalités 

de restriction hydrique – cycles de dessiccation/réhumectation du substrat d’une part et alternance 

de périodes de 14 jours de restriction et de confort hydrique d’autre part – ont été testées au GIE 

Fleurs et Plantes du Sud-Ouest et à l’IRHS respectivement. En accord avec les précédents résultats, il 

est apparu que la restriction hydrique modifiait fortement l’architecture des plantes avec l’obtention 
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de plantes plus compactes et ramifiées. Cependant, quelle que soit la modalité considérée, 

l’interaction GxE était significative pour toutes les variables architecturales mesurées montrant ainsi 

la difficulté d’appliquer la technique culturale sans prendre en compte la diversité génotypique. La 

caractérisation physiologique des réponses architecturales, plus particulièrement pour la 

ramification, à la restriction hydrique a permis d’expliquer partiellement les différences génotypiques 

observées, mettant ainsi en évidence le rôle des CKs et de SA dans le contrôle différentiel du 

débourrement. Alors que le rôle des CKs dans le débourrement est largement décrit (Dieleman et al. 

1997 ; Cline et al. 2006 ; Teichmann et Muhr, 2015), celui de SA n’a jamais été proposé ni discuté à 

notre connaissance. Afin de mieux appréhender le rôle putatif de SA dans le contrôle du 

débourrement, une approche multi-échelle pourrait être envisagée, à l’échelle de nœuds isolés in 

vitro (Barbier, 2014), de la plante décapitée (Roman, 2015) et de la plante entière (Jamont et al. 

2014). Cette démarche permettra d’identifier les mécanismes d’action dans un système simplifié 

(bourgeon isolé) puis de les transposer à un système plus complexe (plante entière), tout en prenant 

en compte les différentes réponses génotypiques, en condition de restriction hydrique ou non. Par la 

suite, le rôle de SA pourra également être mis en perspective avec d’autres travaux de l’équipe 

notamment sur le photo-contrôle du débourrement (Henry et al. 2011 ; Rabot et al. 2012 ; Barbier et 

al. 2015). 

Les effets de la stimulation mécanique et de l’interaction GxE sur l’architecture des plantes ont été 

moins forts que celui de la restriction hydrique tandis qu’ils étaient très faibles ou nuls pour 

l’application d’un film de couverture photo-sélectif absorbant le rouge lointain. D’autres modalités 

lumineuses pourraient être testées, comme l’émission spécifique de certaines longueurs d’onde 

impliquées dans la photo-morphogénèse (dans le bleu ou le rouge clair) par des systèmes d’éclairage 

LED. L’approche multi-échelle développée pour la restriction hydrique pourrait de nouveau être 

appliquée pour caractériser les réponses génotypiques. Elle permettra de mettre en évidence la 

pluralité, ou au contraire l’unicité, des mécanismes d’action impliqués dans le contrôle de la 

croissance et de la ramification en réponses aux facteurs environnementaux testés. 

D’un point de vue appliqué, ces résultats montrent l’intérêt qu’aurait la filière horticole à développer 

l’utilisation de facteurs environnementaux en tant que solutions alternatives aux régulateurs de 

croissance pour le rosier buisson et d’autres plantes d’ornement. Le développement d’une technique 

culturale basée sur la restriction hydrique pour contrôler la forme peut être amorcé en concertation 

avec les producteurs. En effet, l’application de cette technique est basée sur un arrosage différentiel 

et piloté à l’aide de tensiomètres, par exemple, dont l’utilisation reste cependant délicate. Malgré un 

effet plus faible que celui de la restriction hydrique, la stimulation mécanique n’est pas une voie de 

contrôle à négliger puisqu’elle a toute de même permis d’obtenir des plantes significativement plus 

compactes et ramifiées. Elle pourrait être de nouveau testée avec de nouvelles modalités 
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(augmentation de la fréquence et de la durée des passages par exemple) et sur une plus grande 

gamme de cultivars buissonnants érigés, les axes de plantes à port rampant n’étant que très peu 

stimulés. Quant à la lumière, l’effet de longueurs d’ondes spécifiques, comme les ultra-violets (UV), 

le bleu ou encore le rouge clair, impliquées dans la photo-morphogénèse, avec par exemple 

l’utilisation d’éclairage LED, pourrait être évalué. Des travaux précédents ont notamment montré 

que l’application d’un rayonnement UV menait à une réduction de -20% de la longueur des axes chez 

le rosier (Terfa et al. 2014) et à une augmentation de +13% du nombre de tiges chez le poinsettia 

(Torre et al. 2012). L’effet de la lumière bleue et/ou rouge clair a également réduit de -30% et de -

34% la longueur de tiges chez la tomate et le poinsettia (Glowacka et al. 2004 ; Islam et al. 2012) et 

augmenté de +22% le nombre de tige chez le chrysanthème (Mortensen and Strømme, 1987). 

Le fort effet de l’interaction GxE sur les réponses architecturales des différents génotypes souligne 

l’importance pour l’obtenteur et le producteur de prendre en compte cette composante. Pour la 

création variétale, les géniteurs utilisés dans les programmes d’amélioration génétique pourront être 

mieux caractérisés afin de créer des cultivars adaptés aux conditions de culture et pour la 

production, le choix de gammes variétales adaptées aux conditions de culture devra être raisonné. 

 

L’importance de l’interaction GxE dans le contrôle de l’architecture laisserait supposer que sa 

composante génétique - l’interaction QTLxE - est à prendre en compte à l’amont de la filière, i.e. dans 

l’élaboration des programmes d’amélioration génétique. C’est donc logiquement que le deuxième 

chapitre a porté sur l’étude de l’hérédité des variables architecturales en prenant en compte l’effet 

de l’environnement (i.e. année dans cette étude). 

 

Le chapitre 2 avait pour objectifs (i) d’évaluer l’héritabilité de variables architecturales, (ii) de 

détecter les QTLs contrôlant ces variables et (iii) d’évaluer l’interaction QTLxAnnée ainsi que 

l’interaction QTL avec le fond génétique. Deux populations connectées en ségrégation et 

remontantes ont été utilisées pour l’analyse génétique. Ces deux populations ont été phénotypées 

par digitalisation 3D. Cette méthode nous a permis de mesurer un grand nombre de variables dont 

certaines étaient inaccessibles manuellement et également de prendre en compte l’architecture de 

la plante dans sa globalité. Les précédentes études réalisées sur l’architecture du rosier par Yan et al. 

(2007) et Kawamura et al. (2011, 2015) portaient sur des populations en ségrégation pour la 

remontée de floraison - caractère  corrélé avec la forme de la plante (Kawamura et al. 2015) - et 

étaient basées sur un phénotypage manuel limitant le nombre de variables mesurées (entre quatre 

et dix, comme le nombre d’entre-nœuds, la longueur des tiges ou encore la hauteur et la forme de la 
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plante). L’approche proposée ici permettra d’acquérir des connaissances complémentaires et plus 

approfondies sur les déterminismes génétiques de l’architecture du rosier. 

Dans cette étude, les estimations modérées à fortes de l’héritabilité de 41 variables architecturales – 

à l’exception de la catégorie de variables des angles d’insertion pour ‘The Fairy’ x ‘Old Blush’ – ont 

confirmé la faisabilité de l’analyse génétique de l’architecture. La détection QTL a mis en évidence un 

contrôle polygénique pour de nombreux caractères avec des QTLs à effets faibles souvent regroupés 

en clusters. De plus, une comparaison de régions génomiques homologues avec les travaux de 

Kawamura et al. (2011, 2014, 2015) a permis de mettre en lumière de nouvelles régions génomiques 

d’intérêt soulignant ainsi la pertinence de l’approche. L’interaction QTLxAnnée était significative pour 

plusieurs QTLs et ce, dans les deux populations. Cette interaction était principalement due à des QTLs 

année-spécifiques, soulignant ainsi leur rôle dans l’adaptation de la forme de la plante à différents 

environnements. De plus, un fort effet de l’interaction QTLxfond génétique a été mis en évidence 

pour une majorité de QTLs. 

D’un point de vue fondamental, les intervalles de confiance des QTLs détectés étaient plutôt larges et 

les cartes génétiques construites restaient insaturées et présentaient des gaps plus ou moins 

importants selon les parents considérés montrant l’intérêt de préciser la localisation des QTLs 

détectés, de mieux estimer le pourcentage de variabilité expliquée et de détecter potentiellement de 

nouveaux QTLs. La puissance de la détection de QTL peut être augmentée via deux leviers 

complémentaires : l’augmentation du nombre d’individus considérés et l’augmentation du nombre 

de marqueurs moléculaires. La création d’une carte consensus femelle a permis de considérer un 

plus grand nombre d’individus et de détecter de nouveaux QTLs à effet faible. Il serait également 

envisageable d’augmenter, via de nouvelles pollinisations, le nombre d’individus de chacune des 

deux populations. Par ailleurs, la création d’une carte intégrée n’a pas pu être entreprise compte 

tenu de la contrainte de temps inhérente à la thèse et pourrait être proposée. Quant à 

l’augmentation du nombre de marqueurs, elle sera facilitée par la création récente d’une puce SNP 

chez le rosier (Koning-Boucoiran et al. 2015). De plus, de nombreux gènes candidats pourraient aussi 

être cartographiés : (i) les gènes candidats qui ont été identifiés par comparaison avec les régions 

génomiques homologues avec les travaux de Kawamura et al. (2011, 2014, 2015) et (ii) ceux déjà 

étudiés par l’équipe Arch-E qui seraient impliqués dans le contrôle du débourrement comme les 

gènes NCED3 (voie de la biosynthèse de l’ABA), RhVI (invertase), DRM (marqueur de la dormance), 

IPT (voie de la biosynthèse des cytokinines), TAR, YUCCA et PIN (voie de la biosynthèse et transport 

de l’auxine). Après avoir précisé la localisation des QTLs, le génome du rosier ‘Old Blush’ - dont la 

séquence disponible est en cours d’annotation - permettra d’identifier de nouveaux gènes candidats 

dans les intervalles de confiance des QTL détectés dans cette étude. 
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Par ailleurs, afin d’identifier les QTLs impliqués dans le contrôle des variables architecturales en 

réponse à la restriction hydrique, l’approche développée précédemment pourra être de nouveau 

appliquée sur les populations cultivées en restriction hydrique. Dans ce cadre, les gènes du 

métabolisme et signalisation de l’acide salicylique et des cytokinines impliqués dans le contrôle du 

débourrement en réponse à cette contrainte environnementale pourront aussi être cartographiés.  

 

D’un point de vue appliqué, les connaissances acquises sur l’hérédité et l’héritabilité permettront de 

mieux raisonner les programmes d’amélioration génétique pour l’architecture de la plante. Par 

exemple, la création de cultivars adaptés à des conditions de culture particulières pourrait être 

facilitée par l’utilisation de QTLs environnement-spécifiques, comme par exemple pour des rosiers 

cultivés pour la fleur coupée au Kenya et en Equateur afin d’augmenter le nombre d’axes florifères. 

Par ailleurs, il est possible de mettre en perspective ces résultats et une possible application de la 

sélection assistée par marqueurs (SAM). La plupart des caractères architecturaux étudiés étaient 

contrôlés par un ou plusieurs QTLs à effet faible parmi lesquels certains étaient influencés par 

l’environnement mais également par le fond génétique. L’introgression de tels caractères sera 

vraisemblablement difficile dans des fonds génétiques et des environnements différents (Collard et 

MacKill, 2008 ; Wang et al. 2014). L’usage de la SAM, tout du moins pour un grand nombre de 

variables architecturales, semble donc compromis chez le rosier buisson. 

 

Pour conclure, cette étude a montré à quel point il est important de prendre en compte 

l’interaction GxE ainsi que sa composante génétique, i.e. l’interaction QTLxE, dans les propositions 

d’amélioration des moyens de contrôle de l’architecture. Elle a également souligné l’importance d’un 

travail collaboratif entre producteurs et obtenteurs au sein de la filière.  
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RÉSUMÉ ABSTRACT

La forme, et donc l’architecture d’une plante ornementale en pot 
comme le rosier buisson détermine sa qualité visuelle et peut être 
contrôlée via la création variétale et/ou l’utilisation de techniques 
culturales comme l’application de facteurs environnementaux. 
Cependant, ces méthodes sont appliquées empiriquement et 
prennent rarement en compte l’interaction Génotype x Environne-
ment (GxE). Dans un premier temps, cette étude a montré que, par-
mi les trois techniques culturales testées sur cinq à huit cultivars 
de rosier buisson de formes contrastées, la restriction hydrique mo-
difi ait fortement l’architecture avec un effet compactant. Une forte 
interaction GxE a également été montrée avec trois réponses archi-
tecturales, de faible à forte, pouvant s’expliquer en partie par des 
concentrations différentes en cytokinines et acide salicylique entre 
génotypes. Dans un deuxième temps, l’analyse génétique par car-
tographie de l’architecture du rosier à partir de deux populations 
connectées en ségrégation et remontantes a montré que la plupart 
des caractères architecturaux  étudiés étaient contrôlés par un ou 
plusieurs QTLs à effets faibles dont certains étaient infl uencés par 
l’environnement et/ou par le fond génétique. L’introgression de 
tels caractères dans d’autres fonds génétiques par exemple sera 
donc vraisemblablement diffi cile. Cette étude a souligné l’impor-
tance de prendre en compte les interactions GxE et QTLxE pour 
mieux raisonner les programmes de création/sélection, mais aussi 
pour l’utilisation des techniques culturales dans le but de contrôler 
l’architecture.

The shape and therefore the architecture of a potted ornamental 
plant such as bush rose determines its visual quality. It can be 
controlled by plant breeding and/or cultivation techniques such 
as the environmental factor application. However, these methods 
are used empirically and rarely take into account the Genotype 
x Environment interaction (GxE). Firstly, among three cultivation 
techniques evaluated on fi ve to eight rose bush cultivars with 
contrasted shapes, water restriction highly modifi ed the architecture 
leading to more compact plants. A high GxE interaction was revealed 
with three architectural responses ranging from low to high. They 
were partly explained by different cytokinins and salicylic acid 
concentrations between genotypes. Secondly, the genetic analysis 
by mapping of the bush rose architecture based on two connected 
repeat-blooming populations in segregation showed that most of 
the architectural traits were controlled by one or several QTLs with 
low effects. Some of them were infl uenced by the environment 
and/or by the genetic background. The introgression of such traits 
in different genetic backgrounds for example will likely be diffi cult. 
This study underlined the importance of taking into consideration 
the GxE and QTLxE interactions to better orientate breeding 
programs but also to better use cultivation techniques in order to 
control plant architecture.

Mots-clés : rosier, architecture de la plante, digitalisation 3D, inter-
action Génotype x Environnement, analyse QTL multi-population.

Keywords: rose, plant architecture, 3D digitalizing, Genotype x 
Environment interaction, multi-population QTL detection. 


