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LES MULTIPLES FACETTES D'UNE FAMILLE NOMBREUSE

DES PLANTES RICHEMENT DOTEES
EN COMPOSES BIOCHIMIQUES

VANESSA VERNOUD, JULIE MARAIS, CHRISTINE LESIGNOR, MYRIAM SANCHEZ, DELPHINE AIME, NADIA ROSSIN,
KARINE GALLARDO, JUDITH BURSTIN, GERARD DUC ET RICHARD THOMPSON

Inra, Centre de Dijon, UMR 1347 Agroécologie, 21000 Dijon

MARIE-ALETH LACAILLE-DUBOIS

Universite de Bourgogne-Franche-Comté, EA 4267, FDE/UFC, Laboratoire de Pharmacognosie, Faculté de
Pharmacie, 21079 Dijon

Les plantes de la famille des légumineuses ont été exploitées par 'homme depuis I'aube de I'agriculture.
Aujourd’hui, elles fournissent un large éventail de services pour la société, notamment en termes de
nourriture, d'aliments pour le bétail, de combustibles ou encore de médicaments, etc. Cette présentation
sera limitée a leur utilisation en alimentation humaine et animale, les légumineuses représentant

une source importante de protéines. Les graines des légumineuses sont en effet relativement riches

en protéines (25-40 %), qui servent de source d'azote pour la plantule lors de la germination. Les

autres grandes composantes des semences sont, selon les especes concernées, les lipides, I'amidon, les
oligosaccharides de la famille Raffinose (RFO) et les constituants de la paroi cellulaire. En plus de ces
composants principaux, des inhibiteurs de protéases et d’‘amylases, des saponines, des flavonoides et
les lectines sont aussi présents. Cet ensemble de composés contribue a la défense de la graine contre

les pathogenes et les ravageurs. En outre, I'aptitude d'une légumineuse a la consommation humaine

est souvent déterminée par la concentration de ces composants mineurs qui peuvent avoir des effets
bénéfiques ou néfastes sur la santé humaine, en fonction de la substance concernée et de la dose
accumulée. Grdce a la sélection variétale, les variétés couramment cultivées possédent souvent des
quantités relativement faibles de ces composants.

Les principales protéines de stockage, appelées globulines, ont des faibles teneurs en certains acides
aminés essentiels, notamment des acides aminés soufrés, d'ou 'intérét d’améliorer 'assimilation de
soufre et la composition protéique chez les légumineuses. Une augmentation de la teneur en cystéine
ou méthionine de la graine est possible via une augmentation de la quantité relative de la fraction
albumine, qui est plus riche en acides aminés soufrés que les globulines. La composition protéique de la
graine peut aussi varier en fonction des conditions environnementales, telles quune carence en eau, ou
des températures élevées, avec des conséquences sur sa qualité nutritionnelle et germinative.
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La famille des léegumineuses a été exploitée par 'homme
depuis I'aube de l'agriculture, et certainement avant par des
cultures de cueilleurs. Bien que la proportion d'espéces de
légumineuses cultivée soit tres petite, ces plantes fournissent
néanmoins un large éventail de services pour la société, y com-
pris en termes d'alimentation (humaine et animale), de carbu-

rant, de textiles, parfums, savons, médicaments, colorants ou
encore des appats ou des poisons. Je vais me limiter ici & la
composition des légumineuses en ce qui concerne leur utili-
sation pour la consommation humaine et I'alimentation ani-
male. Les légumineuses sont présentes dans les paturages
permanents ou elles jouent un réle essentiel dans la fourniture
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d'azote minéral par fixation de I'azote atmosphérique, grace
3 une symbiose avec les rhizobactéries, et elles constituent
une source importante de protéines pour les ruminants. Leur
teneur en tanins condensés est également vitale pour l'alimen-
tation des ruminants, car elle ralentit la digestion et empéche
ainsi la pathologie de ballonnement (« Bloat »). En plus d'étre
une source importante de protéines pour le bétail au patu-
rage, elles fournissent d'autres services écologiques aux terres
de paturage, mais également aux terres arables.

PROTEINES

Les graines des légumineuses sont relativement riches en pro-
téines, par rapport & celles des céréales par exemple (jusqu'a
40 %) ou par rapport a d'autres aliments végétaux de base,
tels que les tubercules. Les protéines des graines servent de
source d'azote rapidement mobilisable sous la forme d'acides
aminés lors de la germination et de la croissance hétérotrophe
de la plantule. Les autres composés qui s'accumulent dans
les graines de légumineuses sont, selon les especes concer-
nées, les lipides et/ou de 'amidon, les oligosaccharides de la
famille des RFOs (Raffinose Family Oligosaccharides) ainsi que
les constituants de la paroi cellulaire. On trouve également un
certain nombre de composés présents en plus faible quantite
(mais qui sont néanmoins aussi importants), notamment des
inhibiteurs de protéases et d'amylases, des saponines, des fla-
vonoides et des lectines.

L'aptitude d'une légumineuse a la consommation humaine est
souvent déterminée par la présence/absence de certains de
ces composés mineurs qui peuvent rendre la graine difficile-
ment digérable voire toxique. En revanche, leur présence peut
avoir des effets bénéfiques sur la santé humaine, en fonction
de la substance concernée et de sa dose. Les légumineuses
cultivées ont été choisies pour avoir des niveaux relativement
faibles en facteurs antinutritionnels, et cela reste une considé-
ration importante lorsque la domestication des espéces exo-
tiques est envisagée.

Si nous regardons la composition de la graine des principales
légumineuses utilisées en alimentation, nous voyons qu'elles
se répartissent en deux groupes: les oléoprotéagineux (soja,
arachide) qui stockent le carbone principalement sous forme
de lipides, et les protéagineux (pois, féverole, haricot, pois
chiche) qui stockent le carbone sous forme d'amidon. Il existe
également quelques espéces, comme le lupin par exemple,
qui partagent les caractéristiques des deux groupes. De fagon
intéressante, la composition en acides aminés des protéines
des deux types est trés similaire.

Les protéines des graines de légumineuses sont principalement
des globulines, une classe de protéines de réserve solubles en
solution saline. Ainsi, les protéines des légumineuses ne pos-
sédent pas les propriétés technologiques des protéines de ble
qui, grace aux gluténines, sont trés appropriées pour la bou-
langerie. En revanche, elles sont utiles pour la formation de
gel dans la technologie alimentaire, et elles sont facilement
digérées. Contrairement aux sources de protéines animales,
les protéines des légumineuses ont de faibles niveaux en

certains acides aminés essentiels, notamment en acides ami-
nés soufrés. Pour compenser cela, les [égumineuses peuvent
&tre combinées avec une source de protéines provenant des
céréales, par exemple, pour constituer une alimentation équili-
brée - une combinaison qui se reflete dans de nombreux plats
traditionnels de différentes cultures. Les protéines de céréales
fournissent cystéine et méthionine en quantités suffisantes, et
les protéines de légumineuses complétent cela avec des quan-
tités adéquates de lysine, qui est en faible quantité dans les
protéines de céréales.

Des tentatives ont été faites pour augmenter la teneur en cys-
téine des graines de légumineuses, chez le pois par exemple.
Cependant, la modification de la séquence d'une globuline en
ajoutant des cystéines n'est pas trés prometteuse, car cela
risque de perturber la structure secondaire de la protéine
qui est fortement conservée et nécessaire pour une incorpo-
ration efficace dans les corps protéiques. Par conséquent, les
approches utilisées ont impliqué soit I'expression d'un trans-
géne codant pour une autre protéine riche en soufre, soit la
sélection de variétés accumulant plus de protéines non-globu-
lines (albumines plus riches en acides aminées soufrés mais
normalement présentes en faibles quantités dans la graine
mature (Marsolais et al., 2014).

Une autre considération a prendre en compte est alors la
fourniture de soufre a la graine - cela peut-il &tre augmenté
pour permettre une accumulation accrue de protéines riches
en soufre? Des travaux sur les transporteurs de sulfate et sur
des enzymes d'assimilation du sulfate dans la graine et ailleurs
dans la plante sont actuellement en cours afin de répondre
3 cette question. Ce travail apparaft comme particulierement
pertinent, car la carence en soufre représente un probléme
croissant dans l'agriculture d'aujourd’hui, en raison des réduc-
tions de dépositions de soufre issues de la pollution de l'air.
Plus généralement, I'accumulation de protéines de légumi-
neuses et leur composition finale peuvent varier en fonction
de I'environnement et des conditions de culture (Bourgeois et
al., 2009).

LECTINES

Les lectines représentent une classe de protéines non enzyma-
tiques qui se lient aux glucides (Van Damme et al., 1998). Les
premiéres protéines de cette classe ont été identifiées, chez
les légumineuses, en raison de leur capacité a coaguler le sang
(les hémagglutinines), mais ce n'est pas le cas pour tous les
membres de la famille. Les lectines se distinguent par leurs
différentes spécificités de liaison pour les résidus glycanes, et
cette propriété en fait d'ailleurs des outils trés précieux pour la
caractérisation des glycoprotéines.

La plupart des lectines identifiées chez les légumineuses pre-
sentent des séquences apparentées et appartiennent a une
classe appelée « lectines de légumineuses », bien que d'autres
types de lectines puissent également étre présents. Les lectines
de légumineuses peuvent représenter jusqua 10 % ou plus
des protéines totales des graines, et elles sont principalement
localisées dans les vacuoles des cotylédons. Les lectines des



graines sont bifonctionnelles : elles fonctionnent comme des
protéines de stockage, mais ont également un réle de défense
contre les herbivores invertébrés et vertébrés, en interagis-
sant apres ingestion avec des glycoprotéines de lintestin. Les
lectines de légumineuses possédent des ions Mn2 + et Ca2 +,
nécessaires a leur liaison aux glycanes. Elles peuvent elles-
mémes étre glycosylées et elles sont présentes sous forme de
dimére ou tétramere. Elles s'accumulent dans la vacuole suite
a une série de modifications post-traductionnelles telles que le
clivage d'un peptide signal, rognage de la chaine résultante, ou
I'ajout de chaines glycanes latérales.

RFOS (RAFFINOSE FAMILLE
OLIGOSACCHARIDES)

Cette famille de sucres a probablement contribué plus que
tout autre a ternir la réputation des légumineuses a graines
dans l'alimentation humaine. Les RFOs sont présents a des
concentrations allant de 8 & 10 % dans les graines matures
des légumineuses. Comme les humains ne possédent pas les
enzymes nécessaires a leur dégradation, ils sont des substrats
pour la flore intestinale, et de fait perturbent son équilibre,
provoquant le malaise bien connu. Pourquoi sont-ils présents ?
Il semble probable qu'ils contribuent a la vigueur des plantules
(car rapidement mobilisés sous forme de saccharose lors de
la germination) ou a la tolérance a la dessiccation des graines.
Cependant, leur suppression ne semble pas avoir un effet
drastique sur la performance agronomique et reste un objec-
tif de sélection. Les RFOs peuvent étre partiellement éliminés
par trempage des haricots et des pois dans de I'eau pendant
la nuit et ensuite par ringage. Comme les graines en germina-
tion métabolisent rapidement les RFOs, les pousses de légu-
mineuses contiennent donc de plus faibles quantités de ces
sucres.

INHIBITEURS DE PROTEASES

Les inhibiteurs de protéases appartiennent a une classe de
substances qui peut étre décrite comme anti-appétant, c'est-
a-dire a des substances qui s'accumulent dans la graine pour
décourager les prédateurs herbivores. Ces inhibiteurs présen-
tent des propriétés anti-nutritionnelles pour 'homme et pour
I'alimentation animale, et leur élimination par sélection géné-
tique a représenté un objectif pour plusieurs espéces. Chez le
pois, les principaux /oci concernés sont criblés régulierement
grace a l'utilisation de marqueur moléculaire pour assurer
leur absence dans le matériel de sélection. Encore une fois,
les lignées dépourvues de ces petites protéines ne semblent
pas avoir de problemes d'un point de vue des performances
agronomiques.

VICINE/CONVICINE

Vicine et convicine sont deux anti-appétants produits par Vicia
faba quisont particuliérement problématiques pour une petite
proportion de la population humaine qui est susceptible au
favisme, maladie congénitale qui se caractérise par un déficit
en glucose-6-phosphate déshydrogénase (G6DPH). La prédis-
position génétique au favisme est concentrée dans les zones
géographiques affectées par le paludisme, pour lequel un
allele de G6PDH défectueux confére une résistance. Le locus
responsable pour la production de vicine et de convicine a été
identifié chez Vicia faba et des alléles défectueux ont été intro-
duits dans des variétés récemment inscrites.

TANINS CONDENSES

Les tanins condensés sont des dérivés polyphénoliques qui
s'accumulent dans les téguments des graines de nombreuses
légumineuses, ol ils constituent, avec toute une cohorte
d'agents anti-pathogénes, une premiére ligne de défense des
graines contre l'infection et les ravageurs herbivores. Les tanins
condensés représentent un composant indésirable dans I'ali-
mentation des animaux monogastriques (porcs, volailles), car
ils inhibent la digestion. Les /oci responsables ont été identifiés
chez la féverole et des variétés sans tanin ont été développées
par sélection. En outre, des lignées sans tanin et avec un taux
bas de vicine/convicine, dénommeées « Fevita® », sont égale-
ment disponibles. Le manque de tanins dans les téguments
des graines de ces variétés ne semble pas les rendre plus sen-
sibles aux agents pathogénes.

SAPONINES

Méme si les saponines sont produites par de nombreuses
familles de plantes, les légumineuses représentent une des
meilleures sources pour ces molécules. Les saponines sont
constituées d'un squelette triterpéne (hydrophobe) « décoré »
avec des chaines latérales hydrophiles, comportant des oligo-
saccharides (Yendo et al., 2014). Cette combinaison donne lieu
a une molécule ayant des propriétés détergentes amphiphiles,
y compris la capacité a solubiliser les bicouches lipidiques. |l
a été démontré que certaines saponines jouent un réle dans
la défense contre les pathogenes, mais pour la plupart de ces
molécules, aucun rdle n'a pu étre prouvé (Taylor et al., 2004;
Faizal et Geelen, 2014).

Les saponines sont aussi une composante du godt des graines
de légumineuses et de leurs produits alimentaires dérivés,
conférant une note amére. Le nombre de modifications pos-
sibles des chaines latérales du squelette triterpéne est trés
important, conduisant a des profils de saponines particuliers
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pour plusieurs familles de plantes. Plusieurs saponines de
légumineuses ont été reconnues avec des propriétés dinté-
rét pharmacologique, telles que par exemple une activité
antioxydante et anti-herpés de type 1 (Glycyrrhiza glabra), une
propriété inhibitrice de tumeur (Acacia victoriae) et anti-ViH
(Gleditsia japonica) ou encore hépatoprotective (Glycine soja).
En plus de leur intérét pharmacologique, certaines saponines
sont hémolytiques, et donc toxiques. Heureusement, ce n'est
pas le cas pour celles qui sont présentes dans les [égumineuses
utilisées en alimentation.

COMPOSES ORGANIQUES VOLATILS (COV)

Le terme se référe a un mélange complexe de substances
volatiles qui conférent le profil type de l'aréme des graines
de légumineuses. Ces substances contribuent également au
goQt typique «herbeux », qui peut poser probléeme lorsque
les farines de légumineuses sont utilisées comme une source
de protéines dans certains produits transformés. Comme
les légumineuses représentent une source peu chére, écolo-
gique et sOre en protéines pour l'alimentation humaine, des
efforts sont déployés pour éliminer ce goQt herbeux par des
approches a la fois génétiques et technologiques. Certaines des
molécules impliquées sont dérivées de 'oxydation des lipides
endogénes par les lipoxygénases. Ainsi, les COV peuvent étre
réduits par sélection pour des alléles nuls des génes de lipoxy-
génase exprimés dans la graine.

En effet, cette approche a été adoptée chez le soja, pour don-
ner une variété avec des propriétés gustatives plus accep-
tables dans des produits transformés (Narvel et al., 1998 ; Lee
et al., 2014). Mais les COV d'une graine de pois, par exemple,
sont composés de 8 alcools différents, 9 aldéhydes, 12 hydro-
carbures, 2 cétones, 13 composés contenant du soufre, 2
terpénes, 3 esters et 1 pyrazine.., ce qui donne une idée de
la complexité de cette fraction (Jakobsen et al,, 1998). Parmi
toutes ces molécules, les alcools, les aldéhydes et la pyrazine
ont tous été impliqués dans 'ardme « herbeux » d'extraits de
graines. Chez le pois, les COV sont libérés en quantités beau-
coup plus faibles si les graines sont stockées a 4 °C par rapport
& une conservation a 20 °C, ce qui suggere que le probleme
pourrait &tre partiellement géré par des conditions de stoc-
kage adaptées.

Un autre intérét pour les composés organiques volatils est
qu'ils peuvent servir a la plante comme signaux chimiques
systémiques, par exemple comme un avertissement d'une
attaque d'herbivores (Sugimoto et al., 2014). Aussi, l'dentifica-
tion des COV qui sont soupgonnés de guider les pucerons et les
charancons a leurs sites d'infestation est d'un grand intérét, en
particulier parce que les insecticides utilisés actuellement pour
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lutter contre ces ravageurs sont de plus en plus critiqués et ne
seront peut-étre bientdt plus approuvés par la réglementation.

Le pois et la féverole sont sensibles aux attaques de bruches,
un petit coléoptére dont la larve se niche dans les graines,
et qui rend la récolte inacceptable pour la consommation
humaine. Fait intéressant, des sources de résistance génétique
ont récemment été trouvées. La nature méme de la résistance
n'est pas encore connue, mais les recherches réalisées sur
d'autres insectes nuisibles suggerent que les COV et/ou des
anti-appétants tels que les inhibiteurs d'alpha-amylases pour-
raient étre de bons candidats (Morton et al., 2000 ; Ignacimuthu
etal., 2000). D'ailleurs, des graines de pois transgéniques expri-
mant l'inhibiteur d'alpha-amylase du haricot (Phaseolus vulga-
ris) ont été démontrées comme résistantes aux attaques de
bruches (Shade et al., 1994).

L'accumulation de toutes ces composées pendant le déve-
loppement de la graine est remarquablement coordonnée,
et donc la composition finale de la graine est peu variable. Ce
processus est protégé contre les aléas environnementaux de
la plante-meére, pour assurer la production de graines d'une
bonne qualité germinative. Ainsi, les stress appliqués au cours
de la phase reproductive ont la tendance de réduire le nombre
de graines formées, ou d'occasionner les avortements, plu-
tot que de modifier le développement et/ou composition des
graines.

Le passage de pathogénes notamment viraux, de la plante-
mére & la graine, est rendu plus difficile par I'absence de
plasmodesmata entre les cellules maternelles et celles de
I'embryon. Néanmoins, quelques adaptations aux stress abio-
tiques ou biotiques appliquées ont lieu. Dans le contexte d'un
changement climatique de la planéte, un défi pour le sélec-
tionneur est de répertorier les genes impliqués et d'introduire/
maintenir les alléles favorables pour permettre le développe-
ment de variétés plus robustes.

......................................................
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Les légumineuses, quelle famille !

Depuis la nuit des temps, c’est la compagne idéale de I'étre
humain. Depuis la naissance de I'agriculture, elle a fourni, as-
sociée aux céréales, une alimentation suffisante a toutes les
civilisations. Elle a donné de quoi tanner des cuirs, fabriquer
des colles, soigner les fievres... Elle est présente dans tous les
jardins potagers par ses haricots, ses pois et ses lentilles, et
dans tous les jardins d’agrément par ses lupins et ses glycines...

La graine de caroube est le carat des bijoutiers, le chicot du
Canada donne le café du Kentucky, le févier dAmérique a été
baptisé « pain de Saint-Jean ». Les bienfaits des légumineuses,
ou plutdét des fabacées, leur nom moderne, sont immenses...
La famille des pois a inspiré Gregor Mendel pour expliquer
les premiéres lois de I'hérédité. Ses fruits sont étonnants de
variété, des plus grands, ceux des Entada africains, aux élé-
gantes toupies des luzernes ou aux gousses souterraines des
arachides. Du pois chiche au mimosa, de la réglisse au bois de
rose, du robinier au pois de senteur, leur diversité est infinie.

Amies des bactéries fixatrices d’azotes, amies des chefs cui-
siniers, amies des jardiniers, vivent les trésors des feves et les
fleurs des pois !
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20 MAI 2016 COLLOQUE

Amphithéatre de la SNHF .
84, rue de Grenelle Pa ris 7e

Accueil

Ouverture, Dominique Douard (président de la SNHF) et Yvette Dattée (présidente
du conseil scientifique)

Conférence introductive : 'humanité peut-elle se passer des légumineuses ?
Marc-André Selosse (professeur au Muséum national d’Histoire naturelle, Paris)

Session 1 : les multiples facettes d’'une famille nombreuse

De la diversité morphologique a la complexité biologique, Valéry Malécot
(maitre de conférences IRHS, Agrocampus Ouest, Angers)

Des espéces incontournables pour des systémes de culture écologiquement intensifs,
Christian Huyghe (directeur scientifique adjoint Agriculture, Inra, Paris)

Des plantes richement dotées en composés biochimiques, Richard Thompson
(directeur de recherche, Inra UMR 1347 Agroécologie, Dijon)

Pause

Session 2 : a chacun son regard
Le chercheur : Judith Burstin (directrice de recherche, Inra UMR 1347 Agroécologie, Dijon)
Exposé de Manon Richard, lauréate du prix de thése

Discussion
Exposé de Glynis Bentoumi-Loaéc, lauréate du prix de projet
Déjeuner

A chacun son regard, suite
Lethnobotaniste : Michel Cambornac (SNHF)
Le forestier : Régis Peltier (CIRAD)

Discussion

Le maraicher : Dominique Bleton (sélectionneur)
L'horticultrice : Agathe le Gloanic (GIE Eurogeni)

Le nutritionniste : Dr Jean-Michel Lecerf (chef du service de nutrition
a I'Institut Pasteur de Lille)

Le pharmacien : Sylvie Michel (professeur de pharmacognosie, chimie
des substances naturelles, UMR CNRS 8638, Université Paris-Descartes)

Discussion
Synthése, Marc-André Selosse et Christian Huyghe

Fin du colloque



