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Résumé

Au cours des dernieres décennies, I'INRA GDEC a conduit des travaux novateurs pour caractériser
I’adaptation aux contraintes environnementales et améliorer la qualité des blés cultivés en France et
dans le monde. Pour les contraintes majeures, en particulier fortes températures, sécheresse et déficit
en azote, les travaux concernent la caractérisation de variabilité génétique pour la résistance et
I'identification des régions du génome du blé impliquées dans cette résistance. Une attention
particuliére est donnée au rendement, mais aussi a la concentration en protéines qui est un critéere de
qualité important. Si la dureté de I'albumen est aussi désormais un caractere pris en compte en
sélection, c’est sur les protéines du gluten que les travaux les plus marquants ont été obtenus pour la
sélection. La diversité des protéines de réserve du grain (gliadines et gluténines) a été analysée et
exploitée des la fin des années 80. Les analyses du protéome ont été conduites sur le grain entier en
développement ainsi que sur ses principales parties. Les recherches conduites sur les fibres solubles,
sur les protéines du gluten associées a des allergies ainsi que sur la valeur nutritionnelle apportent des
réponses éclairant aujourd’hui les demandes sociétales

Abstract

Research to improve wheat yield, quality and health value in the context of environmental
and societal changes

In recent decades, the INRA GDEC has carried out innovative work to characterize the adaptation to
environmental constraints and improve the quality of wheat grown in France and worldwide. For major
constraints, in particular high temperatures, drought and nitrogen deficiency, the work concerns the
characterization of genetic variability for resistance and the identification of wheat genome regions involved
in this resistance. Particular attention is paid to yield, but also to protein concentration, which is an important
quality criterion. If the hardness of the endosperm is also now a trait taken into account in selection, it is on
gluten proteins that the most significant work has been achieved for breeding. The diversity of the grain
storage proteins (gliadins and glutenins) was analyzed and exploited in the late 1980s. Proteomic analyses
were conducted on the developing whole grain as well as its main parts. Researches carried out on soluble
fibers, on gluten proteins associated to allergies and on nutritional value provide useful answers to today
societal demands.
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Introduction

Quels changements pour la production et I’utilisation du blé en Auvergne ?

En Auvergne, région d’élevage mais aussi de polyculture, le blé tendre est produit sur un peu plus de
110 mille ha chaque année tandis que la culture du blé dur y demeure marginale. Les rendements
moyens sont de l'ordre de 60 q / ha. Rappelons que le blé tendre est principalement utilisé dans
I"alimentation humaine, sous forme de produits cuits : pains, biscuits, biscottes, chappattis, etc... Il
rentre aussi dans I'alimentation animale (volailles), et enfin ses constituants sont extraits notamment
comme source de carbone (amidon, glucose, sorbitol) ou de protéines (gluten, émulsifiants,
plastiques). Le blé dur, quant a lui, est principalement utilisé dans la fabrication des pates, des
semoules, du pilpil, du blé concassé, mais aussi pour la consommation de grains récoltés verts ou en
cours de maturité.

La culture de blé en Auvergne va devoir s’adapter a plusieurs transformations liées au changement
climatique, a I'évolution des réglementations et du marché, et a la modification des besoins des
industriels et des exigences des consommateurs.

Les enjeux portent sur l'obtention de variétés de blé qui seront adaptées aux composantes du
changement climatique (sécheresse, forte température, élévation de la concentration en CO,
atmosphérique...), plus économes en intrants pour répondre aux exigences environnementales et
économiques (limitation de I'usage des engrais et des pesticides), et de meilleures qualités d’'usage et
sanitaire pour correspondre en attentes de la filiere (dureté du grain, gluten...).

Par exemple, a I'horizon 2071-2100, I'augmentation en Auvergne du nombre de jours annuels
échaudants! pour le blé (température maximale supérieure & 25°C) serait de I'ordre de 20 jours par
rapport a la période 1976-2005, selon un scénario d’évolution des émissions de gaz a effet de serre
correspondant a une politique climatique visant a stabiliser les concentrations en CO, (www.drias.fr,
données Météo-France, CERFACS, IPSL). Les projections climatiques montrent peu d'évolution des
précipitations annuelles. Mais cette absence de changement en moyenne peut masquer des contrastes
saisonniers et annuels tres forts. Enfin, le classement de nombreuses communes de Limagne en zone
vulnérable aux nitrates et I'application du plan Ecophyto 2 devraient aussi accélérer de leur coté la
prise en compte de mesures limitant 'usage d’intrants.

Les recherches a I'INRA sur les aspects génétiques et environnementaux de la variabilité de la
production et de la qualité d’usage ont été principalement conduites a Clermont-Ferrand sur le blé
tendre et a Montpellier sur le blé dur. Dans ce qui suit nous illustrons plusieurs points majeurs obtenus
et en développement a Clermont-Ferrand, souvent en collaboration avec d’autres unités ou
organismes, notamment sur |'adaptation aux contraintes de I'environnement, la concentration en
protéines dans le grain, les caractéristiques biochimiques et génétiques de la qualité technologiques
ainsi que sur la valeur santé du blé ; une demande forte des consommateurs.

1. Adaptations aux contraintes de I’environnement

1.1 Fortes températures, sécheresse et CO, atmosphérique

1 ’échaudage correspond a 'arrét du développement et au desséchement du grain sous I'action de la chaleur.
L’altération de la maturation induit une diminution de la qualité du grain et des pertes de rendement.
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Pour limiter la vulnérabilité des cultures au changement climatique, plusieurs voies
d’adaptation peuvent étre envisagées (Debaeke et al., 2014). Elles sont d’ordre agronomique ou
génétique. La seconde voie est souvent plus facile a diffuser car elle suit le renouvellement des
variétés. Elle s’appuie sur la sélection de stratégies dites d’esquive, d’évitement ou de tolérance.
L'esquive vise a décaler les stades les plus sensibles d’une culture, afin qu’ils n’adviennent pas en
méme temps que des conditions météorologiques défavorables. Les stratégies d’évitement visent,
pour leur part, a limiter la sensibilité des plantes aux conditions défavorables. Il s’agit, par exemple, de
favoriser I'acces a la ressource en eau, via un systéme racinaire plus profond capable de capter de plus
grandes quantités d’eau. Enfin, les stratégies de tolérance reposent sur des processus physiologiques
ou biochimiques qui facilitent le développement de la plante dans des conditions défavorables : par
exemple, des enzymes dont le fonctionnement ne serait pas altéré par des températures élevées.

Toutes ces approches font appel a 'utilisation de la variabilité génétique naturelle des espéces
cultivées, notamment aux ressources génétiques conservées dans les collections ou aux variétés
tolérantes sélectionnées dans des pays au climat déja plus défavorable (Australie par exemple), ainsi
gu’aux possibilités offertes par les biotechnologies. Elles se heurtent néanmoins a plusieurs difficultés :
d’une part, pouvoir anticiper précisément les conditions climatiques a venir pour sélectionner au
mieux des variétés adaptées ; d’autre part, pouvoir disposer d’une variabilité génétique suffisante ; et
enfin réussir a combiner, au sein d’une méme variété, des mécanismes d’adaptation a plusieurs
contraintes, dont I'occurrence et I'intensité varient d’'une année a I'autre et d’un lieu a 'autre.

Des actions ont été menées et sont toujours en cours sur chacune de ces stratégies. En
collaboration avec 'unité Génétique Quantitative et Evolution du Moulon et Arvalis Institut-du-
Végétal, des études ont été conduites sur le déterminisme génétique et la modélisation de la précocité
du blé afin de pouvoir identifier et sélectionner des rythmes de développement adaptés au climat.
Dans un premier temps, des analyses ont permis d’identifier les régions du génome du blé impliquées
dans la variation de la date d’épiaison (Rousset et al., 2011 ; Le Gouis et al., 2012). Dans un deuxiéme
temps, les analyses génétiques ont été couplées a un modele écophysiologique (Bogard et al., 2014).
Intégrant certaines caractéristiques de la variété (besoin en vernalisation?, sensibilité a la longueur du
jour), ce modeéle permet de simuler une date d’épiaison dans un environnement donné connaissant
les températures journalieres. Combinant les données de génétique et du modele, il est
théoriquement possible de simuler une date d’épiaison d’une variété réelle ou virtuelle dans un climat
actuel ou futur avec une précision de quelques jours. Il est ainsi possible de déterminer quelle
combinaison génétique permettrait de sélectionner une variété dont la date d’épiaison aiderait a
esquiver une partie des températures échaudantes qui sont prévues a moyen terme. Cette approche
est en cours de validation dans un projet financé par le Fond de Soutien a I’'Obtention Végétale
(www.fsov.org) et coordonné par Arvalis Institut-du-Végétal (FSOV 2016 GIEC) qui vise un avancement
de la date de floraison tout en contrdlant la date du stade épia 1 cm.

Les caractéeres pouvant faciliter des stratégies d’évitement commencent a étre étudiés. Ainsi,
toujours dans le cadre du FSOV, un projet a débuté sur I'analyse de la diversité d’architecture du
systéme racinaire (FSOV 2016 ArchiRac). Ce projet vise a décrire la variabilité génétique existant dans
de larges collections de blé tendre et de blé dur représentant la diversité mondiale (une collection de
lignées issues du Centre de Ressources Biologique de I'unité Génétique, Diversité et Ecophysiologie
des Céréales (GDEC), wwwe.clermont.inra.fr/umr1095/crb) et cultivées en France (une collection de
variétés inscrites dans les 20 derniéres années). L'observation (on parle de phénotypage) du systeme
racinaire est réalisé sur la plateforme de phénotypage haut-débit qui a été développée dans le cadre

2 Traitement par le froid des graines ou des jeunes plants nécessaire a I'acquisition de la capacité a fleurir.
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du projet Investissement d’Avenir Phenome-Emphasis (www.phenome-emphasis.fr) a ['unité
Agroécologie de Dijon. Cette plateforme permet de mesurer différentes caractéristiques des racines
(nombre, longueur, angle d’insertion) en dynamique sur des plantules agées d’une a quatre semaines.
Ce projet permettra d’identifier des accessions® possédant par exemple des systémes racinaires denses
ou a développement accéléré qui pourraient permettre un acces plus important ou plus rapide a I'eau
du sol. Un deuxiéme projet coordonné par I'unité d’Ecologie Microbienne de Lyon vise a analyser les
interactions entre racines et microflore du sol (projet Agence National de la Recherche (ANR)
BacterBlé). Il existe en effet des bactéries rhizosphériques stimulatrices de la croissance des plantes
(Plant Growth Promoting Rhizobacteria) qui sont naturellement présentes dans la plupart des sols
cultivés des régions tempérées. Mais on connait mal pour le moment la capacité des variétés de blé a
interagir avec ces bactéries et I'impact que cela peut avoir sur la croissance et le fonctionnement de la
plante, notamment en situation de stress. La aussi, le projet vise a identifier des accessions de blé
possédant une plus forte propension a interagir, et a identifier des régions du génome de blé qui
pourraient expliquer les différences entre génotypes.

Les stratégies de tolérance sont pour le moment analysées de facon tres intégrative par des
criblages de la diversité mondiale ou cultivée. Ainsi des collections de lignées sont caractérisées pour
la tolérance aux fortes températures durant le remplissage du grain (projet FSOV 2014 HeatWheat
coordonné par Biogemma) et a la sécheresse (projet ANR BreedWheat, www.breedwheat.fr). Les
différences de précocité sont prises en compte dans la constitution des collections ou dans |'analyse
des données pour limiter les effets d’esquive mais ces analyses peuvent combiner, surtout pour la
sécheresse, évitement et tolérance. Pour les fortes températures, les expérimentations sont conduites
en serre ou en chambre de culture en comparant le développement du grain de blé a température
optimale (19°C en moyenne) et température échaudante (27°C). Pour la sécheresse, les
expérimentations sont conduites sur la plateforme de phénotypage Phéno3C développée sur le site
INRA de Crouél dans le cadre du projet Phenome. Cette plateforme permet de controler finement la
disponibilité en eau de micro-parcelles de blé (environ 2 m? chacune) en combinant quatre abris
roulants de grande dimension (1 200 m?) et des systémes d’irrigation. Les abris roulants sont connectés
a des systémes de détection de pluie et se déplacent automatiquement sur les parcelles a protéger. lls
bloquent ainsi I'arrivée d’eau et permettent de créer des scénarios de sécheresse précis.

Cette plateforme permettra de controler a terme une autre composante du changement
climatique, la concentration en CO, atmosphérique. Actuellement autour de 400 ppm, cette
concentration était d’environ 290 ppm a la fin du XIXe siécle et pourrait étre de I'ordre de 550 ppm en
2050 (IPCC, 2014). Les espéces comme le blé qui possédent un métabolisme photosynthétique dit en
C3 pourraient plutét profiter d’'une augmentation de la concentration en CO; car c’est une des limites
a l'efficacité de leur photosynthése. En moyenne sur plusieurs espéeces et dans des conditions non
stressées, des augmentations de rendement de 10-20% sont observées pour des plantes en C3 a 550
ppm comparées aux concentrations actuelles (Tubiello et al., 2007). Mais les interactions avec la
sécheresse ou un déficit en azote sont mal connues ainsi que I'existence d’une possible variabilité
génétique et il est donc nécessaire de bien quantifier I'effet du CO, sur le rendement et la
concentration en protéines. Des systemes FACE (pour Free Air CO, Enrichment) seront donc installés
prochainement sur la plateforme. lls permettent de relarguer de fagon contréler du CO; afin de simuler
les conditions de croissance futures du blé et d’en tester I'impact.

1.2 Utilisation de I’azote

3 Une accession correspond a une ressource biologique faisant partie d’une collection.
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L’azote (N) est un macronutriment nécessaire au fonctionnement des plantes car il entre dans la
composition de nombreuses molécules, notamment les protéines et les acides désoxyribonucléiques
(ADN). Les apports d’azote sous forme minérale ou organique permettent d’augmenter le rendement
et la concentration en protéines du grain. Les apports moyens d’azote minéral en France sur blé tendre
sont de 'ordre de 154 kg ha! an? (Enquéte pratiques culturales 2011, 2014). La production, le
transport et 'application des engrais azotés étant trés consommateurs d’énergie, le prix de ces engrais
est lié au prix du pétrole. Ainsi le prix actuel des engrais simples azotés peut varier rapidement avec
des pics élevés comme en 2008 (www.insee.fr). Cela se traduit pour I'agriculteur par un colt important
équivalent a environ 25-30% des charges opérationnelles. Un des moyens de diminuer ces charges est
d’améliorer I'efficacité d’utilisation par la culture et notamment l'efficacité d’absorption. En effet,
seulement environ 60% de I'azote disponible dans le sol seront absorbés en moyenne par le blé (Gaju
et al., 2011). Une partie est perdue par lessivage entrainant une pollution des eaux de surface et des
nappes phréatiques. Une autre partie est volatilisée sous forme d'oxyde nitreux, un gaz a effet de serre
supérieur a celui du gaz carbonique. Ainsi, les engrais azotés seraient responsables tout au long de leur
cycle d’environ 50% des émissions de gaz a effet de serre d’origine agricole. Pour limiter ces possibles
impacts négatifs, il peut étre envisagé une diminution des apports azotés. Mais cela doit se faire tout
en maintenant le rendement et la teneur en protéines, celles-ci étant proches des minimums requis
pour I'exportation (moyenne de la récolte nationale a 11.0% en 2015). La baisse réguliere de ce taux
préoccupe fortement la filiere francaise dans sa capacité a exporter, |'exportation représentant
actuellement 50% du débouché de la récolte. Ainsi, a c6té de la solution agronomique pour mieux
gérer les apports d’azote, il est nécessaire de favoriser la sélection de variétés de blé plus efficaces
dans leur utilisation de I'azote pour produire du rendement et des protéines.

Une grande partie des travaux récents a concerné la concentration en protéines et sa relation
avec le rendement. Si on compare différentes variétés, il est connu depuis trés longtemps qu’il existe
une corrélation négative entre la concentration en protéines et le rendement en grain (Feil, 1997 ;
Triboi et Triboi-Blondel, 2002). Ainsi en moyenne une augmentation de 10 g ha? se traduit par une
baisse de 1% en concentration en protéines (Oury et al., 2003). Pour tenir compte de cela, il a été
proposé de calculer la déviation a la régression linéaire entre ces deux caractéres, que Monaghan et
al. (2001) ont dénommée GPD, pour Grain Protein Deviation. Il a été montré que le GPD était bien un
caractére ayant des bases génétiques (Oury et Godin, 2007) et depuis 2007 ce critére est utilisé pour
la bonification des lignées de blé tendre lors des examens pour I'inscription au catalogue frangais.

L'azote présent dans le grain a maturité peut avoir deux origines : il s’agit soit d’azote absorbé
avant floraison, stocké dans les parties végétatives, et ensuite remobilisé vers le grain, soit d’azote
absorbé apres floraison et transloqué vers le grain. Dans les conditions agro-climatiques du Nord-Ouest
de I'Europe, il a été montré que le GPD est fortement corrélé a la capacité des génotypes a absorber
de I'azote apres floraison et non a leur capacité a remobiliser de I'azote absorbé avant floraison
(Bogard et al.,, 2010). Pour aller plus loin dans la compréhension de ce phénomeéne, des
expérimentations ont été conduites en conditions controlées avec différents niveaux de fertilisation
en pré-floraison qui ont permis de créer des niveaux de carence contrastés. Il a été mis en évidence
que l'absorption d’azote post-floraison est variable et donc soumise a des régulations complexes
(Taulemesse et al., 2015). Le statut azoté des plantes a floraison (plus ou moins carencées) conditionne
en grande part la quantité d’azote absorbée dans les jours qui suivent la floraison. De plus, I'étude de
deux génotypes contrastés pour le GPD a montré qu’a statut azoté équivalent, la quantité absorbée
précocement est sujette a des effets génétiques (Taulemesse et al., 2016). La corrélation forte entre
cette quantité et la concentration en protéines des grains a maturité montre que I'azote absorbé dans
les jours qui suivent la floraison est critique dans I'établissement du GPD. Au niveau moléculaire, la
concentration en nitrates des racines, également soumise a des effets génétiques, est proposée
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comme marqueur potentiel du fait de son réle probable dans la régulation des génes impliqués dans
I’absorption et I'assimilation d’azote, en particulier un transporteur de nitrate racinaire (le gene
Nrt2.1), qui permet I'entrée du nitrate dans la racine. Actuellement les travaux se poursuivent
principalement en testant un autre gene candidat identifié chez le blé dur. Il s’agit d’un facteur de
transcription (un géne qui va réguler le fonctionnement d’autres genes) dénommé Nam-Bl1,
augmentant la teneur en protéines sans diminuer le rendement (Uauy et al., 2006), ce qui correspond
a la définition du GPD. Il a par ailleurs été montré que ce gene accélére la sénescence des feuilles
durant le remplissage du grain, augmente la remobilisation d’azote et conduit a une meilleure
allocation de I'azote vers le grain. L’allele favorable de ce géne n’a d’abord pas été considéré comme
présent chez le blé tendre mais il a finalement été identifié dans des variétés anciennes et plus
récemment dans des lignées plus récentes (Hagenblad et al., 2012). L’allele favorable de Nam-B1 a
déja été utilisé en sélection notamment au Canada pour augmenter la concentration en protéines de
blé tendre de printemps (dePauw et al., 2007). Ce gene est en cours de test dans du matériel de type
hiver adapté aux conditions francaises dans le cadre d’un projet FSOV coordonné par Biogemma (FSOV
2014 NIL-N). Il sera ainsi possible d’évaluer I'impact sur le rendement a travers la sénescence accélérée
et sur la concentration en protéines a travers la meilleure remobilisation de I'azote. L'impact d’une
autre copie du géne (Nam-A1) qui semble aussi jouer sur la concentration en protéines (Cormier et al.,
2015) sera aussi analysé a moyen terme.

Enfin, il a été montré que de fortes concentrations en CO, atmosphérique avaient tendance a
inhiber I'assimilation du nitrate pour former des molécules organiques (Bloom et al., 2010). Cette
action, si elle s’ajoute a I'effet potentiellement positif sur I'activité photosynthétique et donc le
rendement, pourrait se traduire par une baisse de la concentration en protéines. Le systeme FACE en
cours d’installation sur la plateforme Phéno3C pourra permettre d’aborder cette question.

2. Les caractéristiques du grain pour mieux répondre a I'utilisation

2.1 La dureté du grain

La dureté du grain peut étre définie comme sa résistance a I'’écrasement. La dureté n’est pas liée a la
teneur en protéines du grain, mais elle est fonction de I'adhésion qu’ont les grains d’'amidon avec la
matrice protéique qui les enserre (Figure 1). Dans I'espece blé tendre on trouve des variétés dont
I'albumen du grain est soit tendre ou soit dur (respectivement ‘soft’ et ‘hard’ dans la terminologie
anglo-saxonne). Une grande variation de dureté de I'albumen se rencontre dans |'espece blé tendre
depuis les variétés 'very soft’ jusqu’a celles avec un albumen ‘very hard'.
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Figure 1. Vue au microscope électronique a balayage de I'albumen amylacé du grain de deux lignées isogéniques
pour la dureté (A : Hard ; B : Soft) de la variété de blé Falcon (Photo : Brigitte Martinie, Inra Theix, e : échelle)

La dureté du grain est un caractére essentiellement génétique et donc peu influencé par le milieu et
les conditions de culture du blé. On peut affirmer qu’apres la teneur en protéine du grain c’est le
caractére majeur qui va influencer l'utilisation du blé : un blé biscuitier est de type ‘medium soft’, un
blé destiné 3 la panification est entre ‘medium hard’ et ‘hard’ tandis qu’un blé améliorant* est de type
‘hard’ ou ‘very hard’. La connaissance de ce caractere est donc fondamentale pour la qualité des blés.
La dureté va influencer la granulométrie des farines, la proportion de granules d’amidon libres aprés
mouture, la quantité d’eau nécessaire a I’hydratation de la pate et les propriétés rhéologiques de cette
derniére ainsi que la digestibilité du blé pour les monogastriques (blé ‘hard’ non recommandé). Le
locus majeur (Ha/ha) qui code pour ce caractére de la dureté se trouve sur le bras court du
chromosome 5D. D’autres loci ont été trouvés dans le génome du blé (Sourdille et al., 1996). Le locus
majeur contient notamment les génes des puroindolines PinA et PinB qui présentent une diversité
allélique permettant d’approcher, d’une variété a I'autre du blé tendre, |la dichotomie ‘hard/soft’. Nous
avons montré que les variations des quantités de puroindolines observées dans des variétés cultivées
en plusieurs environnements étaient insuffisantes pour expliquer la dichotomie ‘hard/soft’ ainsi que
les variations de la dureté dans la classe des ‘soft’ (Igrejas et al., 2001 ; 2002). Egalement il fut révélé
que ces puroindolines (1) s’accumulent comme les protéines de réserve (PR) du grain dans les
corpuscules protéiques, (2) gu’elles ont une influence sur la taille des polyméres des PR et que (3) leur
absence est associée a une amplification du stress dans I'aloumen du grain en développement,
suggérant un role fonctionnel de ces protéines dans la bonne conformation et I'assemblage des
protéines de réserve du grain (Lesage et al., 2011 ; 2012).

Les marqueurs moléculaires de ce géne majeur Ha/ha sont a ce jour principalement utilisés pour
orienter les grandes classes d’utilisation, mais demeurent largement insuffisants pour préciser la
valeur de dureté de I'albumen. Celle-ci est aujourd’hui classiquement mesurée par spectrométrie dans
le proche infrarouge, soit sur grain entier, soit sur la farine et des index de prédictions ont été établis
a l'unité Génétique Diversité et Ecophysiologie des Céréales (GDEC) de I'INRA Clermont Ferrand et

4 Un blé est dit améliorant quand il a un taux de protéines élevé, car il présente de meilleures qualités
technologiques.
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transmis aux sélectionneurs francais dans le cadre du projet FSOV 2004-2006 Indices de qualité,
soutenu par le Fond de Soutien aux Obtentions Végétales (Branlard et al., 2008).

2.2 Le gluten

Le gluten a fait I'objet d’une importante littérature scientifique et médiatique. Les constituants du
gluten, leur réle sur les caractéristiques technologiques et plus récemment sur la santé ont fait I'objet
de travaux conduits a I'unité GDEC de I'INRA Clermont Ferrand depuis la fin des années 70 pendant
plus de trente années. On ne rappellera pas ici les nombreuses publications qui parurent dans des
revues internationales, ni les communications données a des conférences. Seuls quelques points
essentiels seront présentés ci-aprés. Brievement rappelons que deux familles de protéines, les
gliadines et les gluténines, sont présentes dans le gluten. Respectivement solubles dans un alcool
(éthanol 70%) et un acide (ou un détergent), ces deux familles représentent chacune environ 40% des
protéines de I'albumen du grain. Les gliadines ont un poids moléculaire compris entre 25 et 80 kDa>,
tandis que celui des gluténines est compris entre 10° et plus de 2x10’ Da. Douze loci® majeurs
complexes (huit chez le blé dur), possédant de deux genes (pour les sous unités des gluténines de haut
poids moléculaires SG-HPM) a plusieurs dizaines de genes dépourvus d’introns (pour les gliadines et
les sous unités des gluténines de faible poids moléculaire SG FPM), codent ces protéines. Ces dizaines
de séquences codantes présentes a un locus donné forment un linkat avec de trés rares
recombinaisons génétiques (probabilité = 103 3 104). Les séquences codantes de chacun de ces douze
loci sont transcrites entre le 5éme et le 35éme jour qui suivent la fécondation pour accumuler dans
I"albumen les gliadines (protéines monomeériques) et les gluténines (polymériques). Ces protéines de
réserve accumulées avec lI'amidon vont constituer les ressources d’acides aminés et d’énergie
nécessaires a la germination de I'embryon.

Une tres grande diversité génétique aussi bien pour les variétés de blé tendre que de blé dur a été
observée au niveau des protéines exprimées en bloc allélique’ a chacun de ces loci. Ainsi par exemple
I"analyse des gliadines de 939 blés tendres provenant de 28 pays permit de dénombrer au total 174
variants alléliques aux six loci (Gli-A1, Gli-A2, Gli-B1, Gli-B2, Gli-D1 et Gli-D2) codant pour les gliadines
(Metakovsky et al., 2006). De méme pour les SG-HPM, on a pu dénombrer respectivement 22, 56 et
66 alléles aux loci Glu-A1, Glu-B1 et Glu-D1 (Mclntosh et al., 2003). La diversité des SG-FPM révélée
par électrophorése monodimensionnelle est moins importante : 16, 25 et 5 alléles respectivement
codés aux loci Glu-A3, Glu-B3 et Glu-D3 (Mclntosh et al., 2003). Pour un ensemble de 200 variétés de
blés tendres francais, moins d’alléles furent observés (Branlard et al., 2003), mais leur diversité
demeurait relativement élevée par comparaison a une collection mondiale de blés.

Malgré cette imposante diversité et I'impossibilité de tester toutes les interactions entre les variants
alléliques, I'analyse des relations entre les protéines de réserve et la valeur d’utilisation des blés a
révélé plusieurs points majeurs (Branlard et al., 2001 ; Luo et al., 2001 ; Gobaa et al., 2008) :

1- Les loci Glu-1 des SG-HPM ont un effet additif majeur par rapport aux autres loci sur les
caractéristiques technologiques de la pate. Des indices de qualité calculés sur les effets additifs
des principaux alléles des SG-HPM ont été proposés et largement utilisés en sélection.

5 Le dalton (Da) est 'unité de masse des atomes et des molécules, 1 dalton étant défini comme égal a 1/12 de
la masse d’un atome de carbone 12.

5 Loci : pluriel de locus. En génétique, un locus est une position fixe sur un chromosome.

7 Une variante d'un géne situé a un locus donné est appelée un alléle.
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2- De nombreux alléles des SG-FPM ont aussi un effet significatif sur la variation des caractéeres
rhéologiques de la pate. En plus des effets additifs, certaines interactions avec des alleéles des loci
Glu-1 peuvent étre exploitées (Rousset et al., 1990).
3-. Les effets des variants alléliques des gliadines ont aussi été mis en évidence et sont, pour certains,
associés a une meilleure extensibilité de la pate (Branlard et Metakovsky, 2006).
4- Les SG-HPM et SG-FPM, de par les liaisons disulfures qui sont engagées entre ces sous unités, ont
une forte influence sur la taille des polyméres et, par conséquent, sur la force et la ténacité de la
pate. Les gliadines agissent comme agent de viscosité et leur proportion influence I'extensibilité.

Les connaissances génétiques et biochimiques sur ces marqueurs furent transmises aux sélectionneurs
lors de stages réalisés a I'unité GDEC de Clermont-Ferrand. Les sélectionneurs purent les utiliser des
1990 dans (1) les choix des parents avant croisement, (2) la réalisation de rétrocroisements, (3) la
création de populations et (4) I'analyse des descendances.

Ces genes codants pour les protéines de réserve ont des effets sur les caractéristiques technologiques
des blés qui ne sont pas indépendants de la teneur en protéines du grain. Il convenait donc
d’entreprendre I'analyse des mécanismes moléculaires impliqués dans la régulation de I'abondance
des deux fractions protéiques, les gliadines et les gluténines. Toujours a I'INRA de Clermont-Ferrand, il
fut montré que la quantité de ces fractions est non seulement influencée par les nutritions azotée et
soufrée de la plante mais que 78 loci incluant 7 facteurs de transcription sont associés aux variations
guantitatives des gliadines ou des gluténines (Plessis et al., 2013). De plus I'analyse des séquences
promotrices des génes des protéines de réserve a révélé la présence d’éléments interagissant avec les
facteurs de transcription (Ravel et al., 2014); des travaux sur les mécanismes de la régulation
génétique de I'accumulation des gliadines et gluténines sont actuellement conduits a I’'Unité Mixte de
Recherche GDEC (Boudet et al., 2019).

3. Les recherches pour répondre a la demande sociétale

Depuis les années 1970 les évolutions des technologies industrielles mises en ceuvre dans la
transformation des blés (panification, biscotterie, pain spéciaux et aussi biscuiterie) avaient mis en
avant plusieurs caractéristiques notamment rhéologiques pour répondre aux exigences d’aptitude a
I'une ou I'autre de ces transformations. Depuis les années 2000 le Programme National Nutrition Santé
(PNNS) fit ressortir des demandes sociétales portant naturellement sur la valeur santé et nutritionnelle
des aliments couramment consommés, demandes qui furent prises en compte aux plans génétique et
technologique par la recherche publique.

3.1 Les fibres solubles (arabinoxylanes)

L'unité GDEC de Clermont-Ferrand a développé des recherches sur ces composés pariétaux du grain
en collaboration avec 'unité BIA de I'INRA a Nantes. Ces arabinoxylanes, qui représentent en masse
respectivement moins de 3% et 7% de la farine et du grain, ont une grande aptitude a retenir 'eau. lls
possédent une fraction soluble dans I’eau, un rapport arabinose / xylose et une variation quantitative
gue nous avons révélé comme fortement héritables (Martinant et al., 1999). Un QTL majeur a été
trouvé sur le bras long du chromosome 1B (Martinant et al., 1998). D’autres travaux ont montré que
ces pentoses pariétaux étaient polymorphes et sous le contréle de nombreux autres génes (voir pour
synthése Saulnier et al., 2007). Demain il sera possible d’utiliser des marqueurs moléculaires
permettant de suivre leur variation dans des descendances. Depuis la fin des années 1990 I'unité GDEC
de Clermont-Ferrand utilise la mesure des arabinoxylanes par viscosimétrie capillaire, pour améliorer
I’efficacité de la sélection des blés destinés a la biscuiterie et a I'alimentation des monogastriques, ou
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une teneur faible en ces composés est requise (Oury et al., 1998). De plus une quantité optimale en
arabinoxylanes est a préconiser pour la panification. En effet, de par leur capacité a retenir I'eau, un
cultivar ayant dans ses grains une teneur trop élevée en arabinoxylanes donnera une pate collante
impropre a la panification. Une teneur trop faible n’est cependant pas recommandable car les
arabinoxylanes sont des fibres solubles ayant une action hypocholestérolémiante (Lopez et al., 1999),
gu’il convient de maintenir, en de plus grande quantité que par le passé, dans les produits panifiés.

3.2 Les protéines du gluten et la santé

Dans la population européenne la prévalence aux allergies due a la consommation voire au contact de
produits a base de blé est voisine de 1%. Les allergies peuvent prendre la forme de dermatites,
d’urticaire, de rhinite voire d’anaphylaxie induite par I'effort. A c6té des allergies on trouve des
maladies auto-immunes comme la maladie cceliaque (moins de 1% de la population) et I'intolérance
ou sensibilité non cceliaque au gluten dont la prévalence serait supérieure a 3%. Seuls ici seront
rappelés les principaux acquis obtenus en collaboration avec le laboratoire de Chimie Biologique de
AgroParisTech Thivernal-Grignon, I'unité BIA Nantes et I'Université UTAD (Villa Real, Portugal). Nous
avons identifié les w-gliadines, codées par le locus Gli-B1, comme responsables majeurs du choc
anaphylactique que présentent certains patients qui fournissent un effort aprés ingestion de pain
(Denery-Papini et al., 2007). Les blés possédant un alléle nul (sans expression de ces w-gliadines) a ce
locus sont mieux supportés, mais il conviendrait de retirer certaines SG-FPM pour vraisemblablement
supprimer tous les facteurs protéiques causant cette pathologie (Snégaroff et al., 2006, Bouchez-
Mahiout et al., 2010). Des hypersensibilités aux hydrolysats de gluten (employés par exemple dans des
cosmétiques : laques, vernis) sont également dues a des w-gliadines mais principalement celles codées
par le locus Gli-D1 (Lauriere et al., 2007). La aussi, des blés dépourvus de ce locus pourraient étre
sélectionnés pour atténuer ces risques de réaction. En plus de ces loci majeurs, la connaissance des
différentes especes de blés pouvait nous étre utile pour mieux cerner les causes de ces allergies. Ainsi
nous avons observé (Larré et al., 2011) que le petit épeautre (Triticum monococcum) induisait moins
de réponses caractéristiques des allergies au blé que le blé cultivé (T. aestivum). De nombreux épitopes
présents dans des séquences des gliadines et des gluténines sont impliqués chez les patients
cceliaques. Des différences existent entre variétés de blé quant au nombre d’épitopes inducteurs de
I'immunotoxicité qu’elles contiennent. La sélection des blés, pourtant non spécifiquement dirigée
contre cette pathologie, ne semble pas avoir augmenté, par comparaison aux populations anciennes,
ce nombre d’épitopes dans les variétés modernes (Ribeiro et al., 2016). Il ne sera pas possible de créer
un blé dépourvu de toutes ces séquences inductrices de la maladie cceliaque, car cela reviendrait a
retirer du grain la quasi-totalité des gliadines et gluténines, protéines de réserve pourvoyeuses des
acides aminés nécessaires a la germination. Des solutions sont a développer en sélectionnant des
variétés possédant moins d’épitopes, en recherchant des blés ayant une composition protéique plus
favorable a I’'hydrolyse enzymatique et surtout en adoptant une technologie de préparation spécifique
des produits panifiés (Ribeiro et al., 2015)

La Sensibilité non Cceliaque au Gluten (SNCG) est largement médiatisée. Il ne semble pas y avoir de
prédisposition génétique ni de production d’IgE chez les patients souffrant de cette sensibilité qui revét
des symptomes variés (douleur abdominale, eczéma, sensation de ballonnement, mal a la téte, fatigue
chronique, diarrhée, dépression, anémie, douleurs articulaires, etc.). La recrudescence de cette SNCG
se rencontre chez les personnes de tout age de trées nombreux pays et pas seulement en Occident. Les
recherches sont actuellement en cours dans plusieurs pays. L'équipe GDEC a donc écarté I’hypothése
selon laquelle des épitopes spécifiques a cette pathologie seraient en cause dans les séquences des
gliadines et les gluténines. Les expérimentations conduites en France entre 2004 et 2009 nous
ameénent a suggérer I'importance de la taille des polymeéres des gluténines comme cause majeure de

10



Le Gouis J. et Branlard G. 2018, In Revue d’Auvergne, « L'agriculture entre plaine et montagne; d'hier a

aujourd'hui ». Eds Carrere P, Doreau M, Lesage V, Piquet A. Clermont-Ferrand : Alliance Universitaire

d’Auvergne, N°627-628 : 481-503
cette SNCG. Nous avons montré que (1) la masse des polymeres était largement influencée par le
milieu (faible héritabilité), (2) la dureté du grain contribue également a faire varier la masse des
polymeres, (3) les températures parfois tres élevées de juin juillet lors de I'accumulation des protéines
dans le grain peuvent provoquer un stress dans le grain et causer une forte augmentation de la masse
des polymeres (Majoul et al., 2003 ; 2004 ; Majoul-Haddad et al., 2013 ; Lesage et al., 2013 ; Branlard
et al., 2015). La masse des polymeres de gluténines est devenue trés élevée en raison de facteurs
largement environnementaux qu’il convient d’approfondir, de méme que les effets des procédés
agroalimentaires. En effet, ceux-ci ont beaucoup évolué au cours des derniéres décennies (Branlard et
Chiron, 2016), notamment sur la complémentation en gluten pour des pains enrichis en fibres, et sur
les temps et températures de cuisson, et sont susceptibles d’affecter la digestibilité du gluten (FFAS,
2016).

Ces résultats corroborent les observations de gastroentérologues mettant en cause la digestibilité du
gluten dans cette SNCG. Pour répondre a ces interrogations sociétales, I'Inra en Auvergne coordonne
deux projets de recherche autour du gluten : I'un sur la digestibilité du gluten selon les variétés de blé
utilisées (GlutNsafe, coordination Catherine Ravel, GDEC), I'autre sur I'impact de la consommation de
gluten chez le sportif de haut-niveau (GlutHealth, coordination Yohann Wittrant, UNH).

3.3 La valeur nutritionnelle du blé

La qualité ne recouvre pas seulement les aptitudes technologiques du blé et sa valeur santé. Le grain
possede de nombreux nutriments, vitamines et minéraux qui sont principalement présents dans les
couches périphériques, notamment dans la couche a aleurone, et dans I'embryon. Il était donc
nécessaire de connaitre I'expression des enzymes des voies métaboliques impliquées dans les
synthéses des composés a valeur nutritionnelle. L’équipe GDEC a donc entrepris I'étude du protéome
(ensemble des protéines et donc les enzymes) exprimé dans le grain et dans ses principaux tissus isolés
au cours du développement et de I'accumulation des réserves.

Il serait trop long de rapporter ci-apres les résultats originaux obtenus a Clermont-Ferrand ou I'équipe
a été leader au niveau international. Le lecteur trouvera dans les publications suivantes les avancées
réalisées par ces études, a différents stades de développement ou dans différents contextes
génétiques rappelés ci-dessous :

(1) au cours des 18 premiers jours qui suivent la fécondation (Nadaud et al., 2010),

(2) sur les couches périphériques incluant la couche a aleurone au cours du développement du grain
(Tasleem-Tahir et al., 2011),

(3) sur la couche a aleurone du grain mature de blés tendres, de blés durs et de I’engrain (Laubin et al.,
2008, Meziani et al., 2012 ; 2014),

(4) sur la couche a aleurone (Nadaud et al., 2015) et de I'aloumen (Tasleem-Tahir, 2012) du grain au
cours de respectivement 15 et 21 stades de développement,

(5) sur I'albumen de blés aneuploides (Dumur et al., 2004) et de blés possédant une translocation 1DL-
1AL (Dumur et al., 2009a ; 2009b ; 2010) réalisée avec Joseph Jahier (Unité Biologie et Amélioration
des Plantes de I'INRA Rennes) en vue d’améliorer la qualité technologique des blés tendres et durs,

(6) sur une descendance cartographiée (Merlino et al., 2009) ou des lignées de délétion (Merlino et al.,
2012) afin d’assigner les genes codant des enzymes sur les 21 chromosomes,

(7) sur des organites subcellulaires de blé tendre comme les granules d’amidon normaux (Bancel et al.,
2010) et de lignées isogéniques waxy créées dans I'équipe (Debiton et al., 2010 ; 2011), ou sur les
noyaux cellulaires du grain de blé tendre en développement et de I'engrain (Bancel et al., 2015 ;
Bonnot et al., 2015).
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(8) sur des grains de deux génotypes ayant une teneur contrastée en magnésium, révélant
I'importance de ce cation dans les couches périphériques notamment pour I'augmentation du poids
du grain (Qui et al., 2016).

Ces travaux apportent un ensemble de connaissances sur les protéines et enzymes exprimés dans les
principaux tissus (I’'embryon excepté) ol sont élaborés les métabolites a valeur nutritionnelle du grain.
L'INRA GDEC en collaboration avec VetAgro Sup a mis a profit les outils de la Plateforme d’Exploration
du Métabolisme de I'Inra de Theix (UNH, UMR 1019) pour la détermination de 11 vitamines ainsi que
la lutéine et le B-sitosterol dans les grains et les produits panifiés (Nurit et al., 2015 ; 2016). Ces
métabolites a valeur nutritionnelle ont aussi été analysés dans une population cartographiée révélant
une héritabilité assez élevée pour plusieurs d’entre eux (Nurit et al., 2019).

4. Conclusion

Au cours des derniéres décennies, I'INRA GDEC a conduit des travaux novateurs apportant des outils
pour améliorer la qualité des blés cultivés en France, plus largement en Europe et dans le monde. Les
recherches sur l'efficience d’utilisation de I'azote ont non seulement permis de différencier les
cultivars aptes ou non a valoriser I'azote mais aussi a identifier les génes impliqués dans une plus
grande efficacité de I'absorption et de la remobilisation de cet élément. La sélection de cultivars ayant
une plus grande aptitude a mieux utiliser une moindre fertilisation azotée est désormais une réalité
sans pour autant diminuer la teneur en protéines dans le grain. Les travaux sur la composition du grain
en relation avec sa qualité technologique ont donné, deés les années 90, des marqueurs et des outils
pour créer des blés répondant aux exigences technologiques de la profession. L’obtention de blés de
bonne qualité boulangére n’est plus un heureux hasard. De réelles avancées ont en outre été obtenues
par I'analyse protéomique du grain tant en direction de la valeur santé, actuellement poursuivie pour
le gluten, que de sa composition nutritionnelle. Le blé qui n’a cessé d’étre I'aliment de base de 'lhomme
sera prochainement plus apte a répondre aux exigences des consommateurs aussi bien pour la valeur
nutritionnelle que pour la santé. Une part importante des travaux actuels concerne I'adaptation aux
composantes du changement climatique. De nombreux projets cherchent a développer des outils et
des connaissances qui pourront aider a la sélection de variétés mieux adaptées aux conditions de
culture future.
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