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Remarques importantes : 
 

• Le sujet est un exercice de synthèse. Il vous est demandé une introduction et une 
conclusion. Votre plan structuré doit apparaître de manière visible. Une attention 
particulière sera portée aux illustrations. 

• Les documents 1 à 3 sont conçus comme des aides à la rédaction : leur exploitation 
doit vous permettre de dégager des informations intéressantes pour construire et 
argumenter votre exposé. 

• Les notions abordées par les documents ne suffisent pas à couvrir l’ensemble du 
sujet.  

 
 

Plantes et agrosystèmes 
 
Les plantes occupent une place centrale dans la structure et le fonctionnement des 
agrosystèmes, que l’on limitera, dans le cadre de ce sujet, aux types champ et prairie. 
Producteurs primaires d’une biomasse végétale nécessaire à l’humanité pour ses différents 
besoins, les plantes sont au cœur d’un réseau d’interactions dans lequel l’espèce humaine 
occupe une place prépondérante. 
 
En vous appuyant sur vos connaissances et les documents proposés, vous veillerez notamment 
à :  
 

• montrer comment la connaissance de l’organisation, du fonctionnement et du cycle de 
vie des plantes permet d’expliquer la diversité, à toutes les échelles, des plantes 
cultivées et de leurs usages, et de maîtriser leurs modes d’exploitation ; 
 

• présenter l’origine de la diversité actuelle des plantes cultivées sous l’effet de leur 
interaction prolongée avec l’espèce humaine allant des processus de domestication 
des plantes sauvages aux techniques d’amélioration des plantes cultivées ;  

 
• discuter de la gestion durable des agrosystèmes en considérant la place des plantes 

dans la structure, le fonctionnement et la dynamique des agrosystèmes.  
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Document 1 : Une plante utilitaire, le lin cultivé (Linum usitatissimum, Linaceae) 
Sources : Goudenhooft et al. 2017, CR journée nationale sur les composites, juin 2017. 

 
Document 1a : Microphotographies d’ensemble (A) et de détail (B et C) d’une coupe transversale de tige de 
lin cultivé, colorée au carmin-vert d’iode.  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Document 1b : Comparaison du comportement mécanique de fibres de lin et de fibres de verre. 
Des fibres de lin et des fibres de verre de même diamètre ont été soumises à une tension croissante jusqu’à 
leur rupture. On mesure alors, pour ces fibres, la valeur moyenne de l’allongement à la rupture (en % de la 
longueur initiale). Les barres d’erreurs sont des écarts types. 
 
 

Document 1 : Une plante utilitaire, le Lin cultivé (Linum usitatissimum, Linaceae) 
Sources : Goudenhooft et al. 2017, CR journée nationale sur les composites, juin 2017. 

 
Document 1a : Microphotographies d’ensemble (A) et de détail (B et C) d’une coupe transversale de tige de 
Lin cultivé, colorée au carmin-vert d’iode.  
 

 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
 

 
 
 
 

 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Document 1b : Propriétés mécaniques comparées des fibres de Lin comparées à des fibres de verre de même 
diamètre. 
 
 
 
 
Des fibres de lin et des fibres de verre de même diamètre ont été soumises à 
une tension croissante jusqu’à� leur rupture. 
  
On mesure alors pour ces fibres la valeur moyenne de l’allongement à la 
rupture (en % de la longueur initiale). 
 
Les barres d’erreurs sont des écarts types. 
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Fig. 5. Propr iétés mécaniques spéci fiques moyennes des fibres de l in des var iétés récentes Eden et Aramis (testées dans 
cette étude et dans la l i ttérature)[ 5,9,13]  comparées aux fibres de verre 

 
4. Conclusion 
 
Cette étude montre que les variétés de lin les plus récentes possèdent des faisceaux de fibres plus 
épais et des espaces inter-faisceaux plus faibles, et sont ainsi plus riches en fibres que les anciennes 
variétés. Ainsi, la sélection variétale a permis l’augmentation de la teneur en fibres des tiges de lin 
au fil du temps. Ce progrès ne s’est pas fait au détriment des performances, les propriétés 
mécaniques des fibres de lin s’avérant être du même ordre de grandeur quelle que soit la variété et 
son rendement en fibres. Les résultats montrent également que la dispersion des propriétés 
mécaniques spécifiques des fibres de lin est très similaire à celle des performances spécifiques des 
fibres de verre. En conclusion, ces travaux montrent que la sélection variétale est un savoir-faire 
essentiel pour permettre une utilisation industrielle plus importante des fibres de lin dans le domaine 
des matériaux composites. 
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On précise que les éléments détaillés sur la vue C sont ceux 
exploités pour l’usage textile du lin. 



Document 2 : Comparaisons phénotypique et génomique de céréales sauvages et cultivées 
Sources : Fuller et al. 2011, Journal of Experimental Botany 63: 617–633 ; Pourkheirandish et al. 2015, Cell 162: 527–539 ; 

Pourkheirandish et al. 2018, Frontiers in Plant Science 8: 2031. 
 
 
Document 2a : Comparaison des épis à maturité chez 
une variété sauvage et une variété cultivée pour deux 
espèces de céréales, l’orge Hordeum vulgare  (A–B) et 
l’engrain Triticum monococcum (C–D). 
(A) Orge sauvage H. vulgare spontaneum ;  
(B) Orge cultivée H. vulgare vulgare ; 
(C) Engrain sauvage T. monococcum aegilopoides ;  
(D) Engrain cultivé T. monococcum monococcum. 
 
Chez les variétés sauvages, les épillets contenant les 
semences sont libérés par désarticulation (ou 
déhiscence) de l’axe de l’épi à maturité.  
Barres d’échelle = 1cm.  
 
 
 
 
Document 2b : Pourcentage de grains issus d’épis non déhiscents dans quinze lots de grains subfossiles de 
deux espèces de céréales, l’engrain (Triticum monococcum) et l’orge (Hordeum vulgare), en fonction de 
l’âge de ces lots. 

 
 
Les lots de grains subfossiles étudiés ont été 
exhumés de quinze sites archéologiques 
néolithiques situés au Proche-Orient (Israël, 
Palestine, Turquie, Syrie, Irak et Iran), et 
désignés par les lettres « a » à « o ». Ces lots de 
grains ont été datés avec précision par la 
méthode au Carbone 14 (âges en abscisse). 
 
 
 
 
 

 
Document 2c : Carte schématique de la région du génome de l’orge (Hordeum vulgare) impliquée dans le 
mécanisme de déhiscence de l’axe de l’épi.  
 
 
 
 
 
 
 
 
L’analyse du génome de l’orge sauvage montre que le mécanisme de déhiscence de l’axe de l’épi est 
gouverné par deux gènes, BRITTLE RACHIS-1 (BTR1) et BRITTLE RACHIS-2 (BTR2). Ces deux gènes 
interviennent ensemble dans la réalisation du mécanisme de déhiscence de l’axe de l’épi.  
Les gènes BTR1 et BTR2 ont été séquencés chez une variété d’orge sauvage (H. vulgare spontaneum) notée 
OUH602, ainsi que chez deux variétés anciennes d’orge cultivée (H. vulgare vulgare) notées AZ et KNG. 
On présente les alignements de portions de séquences nucléotidiques des gènes BTR1 et BTR2 pour les trois 
variétés étudiées.  
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domestication has been identified at about 8250 cal BC (van
Zeist et al., 1986).

Similar data are now available for Chinese rice domesti-

cation as well (Fuller et al., 2009, 2010a). Such data allow

rates of morphological evolution to be calculated (e.g. in

Darwin or Haldane units) and suggest that evolution of

domestication traits was within the regular range encoun-

tered in microevolutionary studies of natural selection and

in the fossil record (Purugganan and Fuller, 2011). If
anything, it is slightly on the slower rather than faster side

of evolutionary rates. This means that contrary to the

assumption that domestication should be fast (Hillman and
Davies, 1990; Innan and Kim, 2004; Abbo et al., 2010b;

Haldersen et al., 2011), the actual remains of the plants

undergoing domestication indicate slow rates of change.

This then represents a very significant contrast from

evolution under directed plant-breeding and artificial selec-

tion documented in recent times.

While non-shattering is selected for by human harvesting

practices, grain size is thought to evolve due to different
pressures (Harlan et al., 1973; Fuller, 2007; Fuller and

Allaby, 2009; Fuller et al., 2010a). Recent work has

Fig. 2. Graphs showing the gradual evolution of morphological domestication traits based on archaeobotanical evidence, in which

a semi-domesticated zone, of some change from the original wild form is shaded. Population averages falling above this grey area are

taken to be domesticated (in this trait). Data includes non-shattering in einkorn wheat and barley (top left), in which the mean value

represents the proportion of non-shattering (domesticated-type) types, calculated only for the sums of items that were positively

identified, and error bars represent a standard deviation estimated from maxima and minima percentages that include indeterminate

raches based on an assumed normal distribution (StDev factors from Pearson and Hartley, 1976). Other graphs show an increase in

seed size (breadth) based on measured populations from each site, mean and standard deviation estimates, for lentil, pea, einkorn

(which may include some rye grains), emmer, and barley. Time is estimated as a modal/median age based on the summed probability of

calibrated dates. Data are compiled in Purugganan and Fuller (2011; see Supplementary Table S1 at JXB online). Sites are indicated by

lower case letters across the base of each chart. Non-shattering data: a. Tell Qaramel, b. Netiv Hagdud, c. ZAD-2, d. Nevalı Cxori, e. Tell
el-Kerkh, f. Aswad, g. Cafer Höyük (XIII-IX), h. Cafer Höyük (VIII-III), i Abu HUreyra 2, j. Wadi Fidan A, k. Ramad, l, m. Cxatal Höyük East,

n. El Kowm II, o. Wadi Fidan C; Grain size: Einkorn wheat: a. Tell Qaramel, b. Mureybet I-III, c. Jerf el Ahmar (early), d. Jerf el Ahmar (late),

e. Dja‘de, f. Cxayönü, g. Wadi Jilat 7, h. Tell Ramad, i. Höyücek, j. Erbaba, i. C. Andreas-Kastros. Emmer wheat: a. Dja‘de, b. Cxayönü,
c. Tell Aswad West, d. Ghoraife, e. Tell Ramad I, f. Tell Ramad II, g. Erbaba, h. Höyücek, i. Yarim Tepe, j. Kosak Shamali. Barley:

a. Mureybet, b. Jerf el Ahmar (early), c. Jerf el Ahmar (late), d. ZAD 2, e. Dja‘de, f. Ganj Dareh, g. Tell Aswad West, h. Tell Ramad 1,

i. Ras Shamra, j. Tell Bouqras, k. Yarim Tepe. Lentil: a. Mureybet I-III, b. Nevalı Cxori, c. Tell Aswad, d. Ganj Dareh, e. Beidha, f. Yiftahel,
g. Jericho (PPNB), h. Ras Shamra (PPNB), i. Tell Ramad 2, j. Erbaba, k. Ras Shamra (Pottery Neolithic), l. Höyücek, m. Jericho (PN),

n. Tepe Sabz, o. Cxayönü (PN). Pea: a. Mureybet, b. Jericho (early), c. cxayönü, d. Aswad, e. Jericho (later), f. Ghoraife, g. Ramad I,

h. Ramad II, i. Erbaba.
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Document 2 : Comparaison phénotypique et génomique de céréales sauvages et cultivées 
Sources : Fuller et al. 2011, Journal of Experimental Botany 63: 617–633 ; Pourkheirandish et al. 2015, Cell 162: 527–539 ; 

Pourkheirandish et al. 2018, Frontiers in Plant Science 8: 2031. 
 
 
Document 2a : Comparaison des épis à maturité 
chez une variété sauvage et une variété cultivée 
pour deux espèces de céréales, l’Orge Hordeum 
vulgare  (A–B) et l’Engrain Triticum monococcum 
(C–D). 
 (A) Orge sauvage H. vulgare spontaneum ;  
(B) Orge cultivé H. vulgare vulgare ; 
(C) Engrain sauvage T. monococcum aegilopoides ;  
(D) Engrain cultivé T. monococcum monococcum. 
 
Chez les variétés sauvages, les épillets, contenant 
les semences, sont libérés par désarticulation (ou 
déhiscence) de l’axe de l’épi à maturité.  
Barres d’échelle = 1cm.  
 
 
 
Document 2b : Pourcentage de grains issus d’épis non déhiscents dans quinze lots de grains subfossiles de 
deux espèces de céréales, l’Engrain (Triticum monococcum) et l’Orge (Hordeum vulgare), en fonction de 
l’âge de ces lots. 

 
 
Les lots de grains subfossiles étudiés ont été 
exhumés de quinze sites archéologiques 
Néolithiques situés au Proche-Orient (Israël, 
Palestine, Turquie, Syrie, Irak et Iran), et désignés 
par les lettres « a » à « o ». Ces lots de grains ont 
été datés avec précision par la méthode au 
Carbone 14 (âges en abscisse). 
 
 

 
 
 
 
 
Document 2c : Carte schématique de la région du génome de l’Orge (Hordeum vulgare) impliquée dans le 
mécanisme de déhiscence de l’axe de l’épi.  
 
 
 
 
 
 
 
L’analyse du génome de l’Orge sauvage montre que le mécanisme de déhiscence de l’axe de l’épi est 
gouverné par deux gènes, BRITTLE RACHIS-1 (BTR1) et BRITTLE RACHIS-2 (BTR2). Ces deux gènes 
interviennent ensemble dans la réalisation du mécanisme de déhiscence de l’axe de l’épi.  
Les gènes BTR1 et BTR2 ont été séquencés chez une variété d’Orge sauvage (H. vulgare spontaneum) notée 
OUH602, ainsi que chez deux variétés anciennes d’Orge cultivé (H. vulgare vulgare) notées AZ et KNG. On 
présente les alignements de portions de séquences nucléotidiques des gènes BTR1 et BTR2 pour les trois 
variétés étudiées.    

lie in a head-to-head orientation with respect to one another,

separated by just 400 bp and their location is only 103 kb

away from Btr2 in the wild barley OUH602 (Figure 1G). Other

than those in Figure 1G, we could not detect any further Btr

and Btr-like sequences in cv. Morex, based on the currently

available barley genome sequence. This genomic configuration

is consistent with Btr1/Btr2 and Btr1-like/Btr2-like representing

the product of a duplication event involving an ancestral gene

pair. Dot-plot analysis supports this hypothesis (Figures S1A

andS1B).Btr1 andBtr2 are separated from one another inMorex

by 88 kb, by 111 kb in OUH602, and by 118 kb in cv. Haruna Nijo

(Figure 1G). The greater separation between Btr1 and Btr2

compared to Btr1-like and Btr2-like appears to be the result of

nested retrotransposon insertions (Figures S1C and S1D). The

Btr and Btr-like genes duplication was detected in the wheat A

Figure 3. The Brittle Rachis Results from a

Reduction in Cell Wall Thickness

(A–H) The rachis of wild barley accession OUH602

(A, C, E, and G) and of the induced non-brittle

rachis mutant M96-1 (B, D, F, and H). (A and B) In

the mature spike, the rachis is brittle in OUH602

but non-brittle in M96-1. (C and D) Longitudinal

sections of the junction between two rachis nodes

at anthesis stage, stained with toluidine blue. Ar-

rows indicate the separation layer (or ‘‘constriction

groove’’), while the bracket indicates a layer of

expanded cells. (E and F) Cell wall thickness in the

separation layer prior to disarticulation, as imaged

by transmission electron microscopy. (G and H)

Surface of the disarticulation scar as imaged by

scanning electron microscopy. In OUH602 (G),

disarticulation was spontaneous, but in M96-1 (H),

the grain had to be torn away from the spike.

(I–M) Longitudinal sections across the flower and

pedicel of Oryza rufipogon (I), Bromus japonicus

(J), Elymus canimus (K), Agropyron cristatum (L)

and OUH602 (M). Acridine orange stains nega-

tively charged materials such as lignin green.

Lignin is lost from the abscission zone (arrowed),

but not in OUH602.

(N and O) In situ RNA hybridization of Btr2 in the

immature (white anther stage) OUH602 spike.

Longitudinal serial sections along the rachis were

probed with either an antisense (N) or a sense Btr2

(O, negative control) sequence. Arrowheads indi-

cate sites of transcription in the abscission zone

primordium. f, flower; v, vascular bundle. Scale

bars, 1 cm (A and B), 250 mm (C and D), 1 mm

(E and F), 25 mm (G and H), 100 mm (I–M), and

200 mm (N and O).

See also Figure S3.

genome as well (Figure 4A). TheBtr dupli-

cations present in rice are independent

from these of barley and wheat (Fig-

ure 4A), implying that this local gene

duplication event occurred post separa-

tion of the Pooideae and Ehrhartoideae

lineages some 40–53 million years ago

(Aliscioni et al., 2012; International Bra-

chypodium Initiative, 2010) but before

the separation of wheat and barley some 8–12 million years

ago (Chalupska et al., 2008; Middleton et al., 2014). Despite their

sequence similarity, there was no evidence of any transmem-

brane helices or ligand motifs in either BTR1-LIKE, BTR2-LIKE

or any of their homologs in related cereals (Figure 4A). Neither

Btr1-like nor Btr2-like are functional paralogs of Btr1 or Btr2 as

they are unable to complement btr1 or btr2 in barley cultivars.

Furthermore, there are very pronounced differences of expres-

sion between Btr1 and Btr1-like in spike development stages 1

to 5 and between Btr2 and Btr2-like in stage 4 (Figure 4C).

Collectively, these features suggest that Btr and Btr-like genes

diverged functionally after a duplication event that occurred spe-

cifically in the Pooideae lineage. This divergence may have

occurred during the evolution of the Triticeae as suggested

earlier (Sakuma et al., 2011).
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Two-grained einkorn was identified at the late Pleistocene sites
of Mureybet and Abu Hureyra. But there was a doubt with
regard to the identification because of the confusion with wild
Secale species. The term Triticum/Secale was adopted, however,
we now know that this taxon is dominated by wild rye (Willcox,
2007, 2014). Einkorn on Near Eastern sites is represented
predominantly by two-grained forms (Özkan et al., 2011) while
on European sites the single-grained type dominates (Kreuz and
Boenke, 2002). During the last millennia, hulled wheats were
largely replaced by free-threshing tetraploid (durum wheat) and
hexaploid wheats (bread wheat), which deliver higher yields.
Today, einkorn is cultivated on a very small scale, i.e., in the
Balkans, France, Italy, Morocco, Spain, and Turkey (Schiemann,
1956, 1957; Nesbitt and Samuel, 1996; Perrino et al., 1996;
Zaharieva and Monneveux, 2014). This diploid wheat has been
re-discovered as a source of genetic variation for wheat breeding,
and it is increasingly used by the organic food industry in Europe
due to its nutritional value and biodiversity that can be exploited
for the improvement of the health-related traits of modern wheat
(Arzani and Ashraf, 2017).

Multi-locus re-sequencing analysis of a comprehensive
collection of 321 wild and 92 domesticated einkorn lines revealed,
for instance, that wild einkorn consists of three distinct Tb races
(i.e., alpha, beta, gamma) (Kilian et al., 2007). One of those
races, the wild race beta, is genetically much more similar to
domesticated einkorn, hence it is the presumed race that was the
progenitor of all known present-day domestic einkorns. Today
race beta occurs only in the Kartal–Karadaǧ and Karacadaǧ
mountains. The diffusion of domesticated einkorn out of the
Fertile Crescent was reconstructed based on archaeobotanical
remains and genotyping data summarized by (Zaharieva and
Monneveux, 2014; Brandolini et al., 2016).

For simplicity, we follow the classification system of J. MacKey
(MacKey, 1988), although wild and domesticated einkorn are not
separated by any significant crossing barrier (Harlan and Zohary,
1966). The rachis type is one of the most conspicuous features
distinguishing Tb from Tm: The Tb forms have a fragile rachis,
which promotes seed dispersal in the wild, while the latter’s rachis
is non-fragile and breaks when threshed (Figure 1), a prominent
component of the domestication syndrome (Hillman and Davies,
1990). The fracture point of rachis in einkorn wheat lies above
the node to produce a wedge-shape rachis node (Sakuma et al.,
2011). The wedge type is found in diploid and tetraploid wheats
harboring the A genome (A, AB, AG) (Li and Gill, 2006) as well as
for hexaploid (ABD) (Watanabe et al., 2002). Wild einkorn wheat
(Tb) produces wedge-shape spikelets rather similar to those of
wild barley (Hordeum vulgare ssp. spontaneum (C. Koch) Thell.
In barley, the brittle rachis trait is conditioned by the allelic
status at two physically linked genes Non-brittle rachis 1 (btr1)
and Non-brittle rachis 2 (btr2): a loss-of-function in either gene
results in the formation of a non-brittle rachis. Loss-of-function
mutations in both genes are found in the domesticated barley
genepool, implying at least three independent origins of the stiff
rachis phenotype in barley (Pourkheirandish et al., 2015; Civan
and Brown, 2017). The objective of this study was to identify
the causative polymorphism responsible for the non-brittle rachis
trait of domesticated einkorn and to find closest present-day

FIGURE 1 | Wheat spike showing the brittle rachis of wild einkorn (Tb)
accession KT1-1 (Left) and non-brittle rachis of domesticated einkorn (Tm)
accession KT3-5 (Right).

representatives of the wild ancestors of cultivated einkorn that
could indicate the possible location of einkorn domestication.

MATERIALS AND METHODS

Plant Materials
A recombinant inbred population of 115 lines (referred to as
RILWA-1) bred from the cross Tm ‘KT3-5’× Tb ‘KT1-1’ (Shindo
et al., 2002) was obtained from Yokohama City University,
Yokohama. Aneuploid stocks of bread wheat cv. Chinese
Spring (CS) [nullisomic-tetrasomics (NTs); Sears, 1954, 1966 and
ditelosomics (Dts); Sears and Sears, 1978)] were obtained from
the National BioResource Project (NBRP)/KOMUGI, Kyoto
University, as were a representative set of 33 accessions of Tb
and 20 accessions of Tm (Supplementary Table S1). The full set
of materials was fall-sown in October 2008 and 2009 in the field
at Tsukuba, Japan.

Genetic Analysis of the Non-brittle
Rachis Trait
The rachis type of each of the RILWA-1 lines was characterized
following the method described by Pourkheirandish et al. (2015).
The awns emerging from opposing rows were pulled apart,
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Document 2 : Comparaison phénotypique et génomique de céréales sauvages et cultivées 
Sources : Fuller et al. 2011, Journal of Experimental Botany 63: 617–633 ; Pourkheirandish et al. 2015, Cell 162: 527–539 ; 
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Document 2a : Comparaison des épis à maturité 
chez une variété sauvage et une variété cultivée 
pour deux espèces de céréales, l’Orge Hordeum 
vulgare  (A–B) et l’Engrain Triticum monococcum 
(C–D). 
 (A) Orge sauvage H. vulgare spontaneum ;  
(B) Orge cultivé H. vulgare vulgare ; 
(C) Engrain sauvage T. monococcum aegilopoides ;  
(D) Engrain cultivé T. monococcum monococcum. 
 
Chez les variétés sauvages, les épillets, contenant 
les semences, sont libérés par désarticulation (ou 
déhiscence) de l’axe de l’épi à maturité.  
Barres d’échelle = 1cm.  
 
 
 
Document 2b : Pourcentage de grains issus d’épis non déhiscents dans quinze lots de grains subfossiles de 
deux espèces de céréales, l’Engrain (Triticum monococcum) et l’Orge (Hordeum vulgare), en fonction de 
l’âge de ces lots. 

 
 
Les lots de grains subfossiles étudiés ont été 
exhumés de quinze sites archéologiques 
Néolithiques situés au Proche-Orient (Israël, 
Palestine, Turquie, Syrie, Irak et Iran), et désignés 
par les lettres « a » à « o ». Ces lots de grains ont 
été datés avec précision par la méthode au 
Carbone 14 (âges en abscisse). 
 
 

 
 
 
 
 
Document 2c : Carte schématique de la région du génome de l’Orge (Hordeum vulgare) impliquée dans le 
mécanisme de déhiscence de l’axe de l’épi.  
 
 
 
 
 
 
 
L’analyse du génome de l’Orge sauvage montre que le mécanisme de déhiscence de l’axe de l’épi est 
gouverné par deux gènes, BRITTLE RACHIS-1 (BTR1) et BRITTLE RACHIS-2 (BTR2). Ces deux gènes 
interviennent ensemble dans la réalisation du mécanisme de déhiscence de l’axe de l’épi.  
Les gènes BTR1 et BTR2 ont été séquencés chez une variété d’Orge sauvage (H. vulgare spontaneum) notée 
OUH602, ainsi que chez deux variétés anciennes d’Orge cultivé (H. vulgare vulgare) notées AZ et KNG. On 
présente les alignements de portions de séquences nucléotidiques des gènes BTR1 et BTR2 pour les trois 
variétés étudiées.    

In barley, the architecture of the inflorescence is classified as a

‘‘spike’’ (Forster et al., 2007; Komatsuda et al., 2007). The indi-

vidual dispersal unit is comprised of a central fertile spikelet

(setting a single grain) along with two sterile lateral spikelets;

this structure is attached to the node of the central floral axis,

which is referred to as the rachis (Figures 1A and 1B). At maturity,

the spike in wild (i.e., ancestral) barley forms ‘‘constriction

grooves’’ (Ubisch, 1915) (Figure 1B) and disarticulates at each

rachis node allowing mature grain to disperse freely. This pheno-

type is referred to as ‘‘brittle rachis.’’ Classical genetic studies

Figure 1. The Isolation of Btr1 and Btr2
(A and B) The morphology of the rachis junction in H. vulgare subsp. spontaneum OUH602. (A) The connection between adjacent rachises at the milk stage. (B)

The separation layer at the rachis node at the hard dough stage.

(C–E) Longitudinal sections of the rachis node (junction of two rachises) at anthesis stage. (C) cv. KNG. (D) cv. AZ. (E) F1 resulting from hybridization of KNG

and AZ.

(F) The genetic map of the Btr region based on segregation in the cvs. AZ 3 KNG and OUH602 3 cv. KNG populations. m1: M238J23-124046 (co384), m2:

M238J23-122853 (co384), m3: M238J23-36088 (co138), m4: M238J23-31195 (co5). The numbers beneath the line indicate the number of recombinants

recovered. One recombination corresponds to a genetic distance of 0.0036 cM.

(G) The physical map of the Btr region in OUH602, Morex, and Haruna Nijo (GenBank: KR813335, KR813336 and KR813337). Btr1 and Btr1-like are marked by

orange arrows, Btr2 and Btr2-like by green arrows, J is a pseudogene sharing some homology with the Btr2 sequence.

(H) The btr1 and btr2 alleles differ from their wild-type alleles Btr1 and Btr2 by a 1-bp and an 11-bp deletion respectively located in the coding sequences.

(I and J) Amino-acid sequence alignment for parental lines. (I) BTR1. (J) BTR2. *Stop codon. Scale bars, 1 mm (A), 250 mm (B–E).

See also Figure S1 and Table S1.
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Document 3 : Fixation symbiotique de l’azote, fonctionnement et gestion des agrosystèmes (1/2) 
Sources : Brown et al. 2001, Journal of Bacteriology 193: 4766–4778 ; Matamoros et al. 1999, Plant Physiology 121: 97–111 ;  

Truchet et al. 1989, Protoplasma 149: 82–88 ; Voisin et al. 2015, Innovations agronomiques 43: 139–160. 
 
Document 3a : Vues à diverses échelles structurales de nodules racinaires de Fabaceae. 
A : Vue macroscopique de nodules racinaires de luzerne (Medicago sativa), en couleurs naturelles. 
Barre = 2 mm. 
B : Vue en coupe longitudinale d’un nodule racinaire de luzerne (M. sativa), après fixation et coloration au 
bleu de méthylène. Les signes portés sur la photographie désignent quelques structures d’intérêt. 
Barre = 0,5 mm.  
C : Vue en MET du cytoplasme d’une cellule nodulaire de haricot (Phaseolus vulgaris). Barre = 1 µm. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Document 3b : Immunolocalisation de la nitrogénase sur des coupes de nodules racinaires de haricot 
(Phaseolus vulgaris). Cette technique permet de révéler la présence de nitrogénase par des points brillants. 
(A) Nodule d’une plante contrôle sans apport d’ions nitrate.  
(B) Nodule d’une plante ayant subi quotidiennement pendant 4 jours un apport de 10 mM d’ions nitrate. 
NC, cortex nodulaire ; NP, parenchyme nodulaire ; INF, zone infectée. Barres = 100 µm. 
  
 
 
 
 
 
 
 
  

Oxidant Damage

The contents of lipid peroxides (malondialdehyde) and
oxidatively modified proteins (carbonyl groups) were used
as markers of free radical damage in nodules. The response
of both parameters during senescence was, however, dis-
tinctly different (Table VI). Nitrate treatment of bean or
dark treatment of pea for 4 d caused decreases of 39% to
48% in the content of lipid peroxides of nodules. In con-
trast, both nitrate and prolonged darkness increased the
amount of oxidized proteins in nodules by approximately
30% (Table VI).

Immunolocalization of Nitrogenase and APX

Immunogold localization of nitrogenase with silver en-
hancement and dark-field light microscopy indicated the
presence of abundant protein in the infected cells of control
(untreated) bean (Fig. 1A) and pea (data not shown) nod-
ules. Little or no labeling occurred in nodules that had been
exposed to either of the stress treatments for 4 d (Fig. 1B).
Using the same technique but with bright-field light mi-
croscopy, APX protein was found to be localized predom-
inantly in the endodermis and adjacent cell layers of the
nodule parenchyma (inner cortex), as well as in the infected
zone of control bean nodules (Fig. 2A). Using immunoflu-
orescence with the secondary antibody conjugated to the
fluorophore Cy3, a similar distribution of APX protein was
noticed in control pea nodules (Fig. 2C). Treatment with
either nitrate or dark led to a substantial decrease in label-
ing intensity in both bean and pea nodules (Fig. 2, B and
D), in agreement with the observed declines in enzyme
activity (Table III). As expected, bean and pea nodule sec-
tions in which rabbit normal serum was used in place of the
primary antibody showed only very sparse background
labeling.

The pattern of immunolocalization of APX at the electron
microscopy level was similar to that observed at the light
microscopy level. No label was evident in negative controls
(Fig. 3, A and B), whereas strong labeling was present in
the cytosol of the parenchyma and infected cells of control
bean and pea nodules (Fig. 3, C and D). Label was also
noted in the cytosol of interstitial cells (Fig. 4B), over the
symbiosomes, and occasionally over the mitochondria and
bacteroids (Fig. 4C). Immunolabeling of APX decreased in
bean and pea nodule tissue with nitrate and dark stress.
The location of labeling was not affected by either of the
two treatments.

Ultrastructural Studies

Ultrathin sections of representative nodules from nitrate-
treated bean and dark-treated pea were also examined by
electron microscopy to follow the structural changes occur-
ring during senescence, and complement the physiological
and biochemical data. In addition, nodules from dark-
treated bean and nitrate-treated pea were processed in
parallel to allow for orthogonal comparisons.

Infected cells of control (untreated) bean nodules were
densely packed with symbiosomes, each enclosing one to
four bacteroids. Bacteroids contained abundant poly-�-
hydroxybutyrate granules, and organelles of the infected
cell, including mitochondria and plastids, were confined to
the periphery of the cell. Bean nodules treated for 1 or 2 d
with nitrate essentially had features similar to control nod-
ules (Fig. 4D). After 4 d of nitrate treatment, significant
disruption of the host cytoplasm and of symbiosome mem-

Table VI. Oxidant damage of lipids and proteins in senescing nodules of bean treated with nitrate and of pea treated with darkness for 0, 1,
2, and 4 d

Parametera
Bean Pea

0 d 1 d 2 d 4 d 0 d 1 d 2 d 4 d

Lipid peroxides 0.27a 0.27a 0.16b 0.14b 1.66a 1.16b 0.88b 1.02b
Oxidized proteins 16.6a 16.4a 18.6a 22.3b 12.8a 15.3ab 17.3b 16.7b

a Statistical analysis of means (n � 4–8) was performed as for Table I. Lipid peroxides are expressed in nmol malondialdehyde mg�1 lipid and
oxidized proteins in nmol carbonyl groups mg�1 protein.

Figure 1. Immunolocalization of nitrogenase in bean nodules using
dark-field light microscopy. A, Control (untreated) nodules. Bright
spots in the infected zone of this section indicate the presence of
nitrogenase. B, Nodule after 4 d with nitrate. Note the almost com-
plete lack of staining in this section. NC, Nodule cortex; NP, nodule
parenchyma; INF, infected zone. Bars � 100 �m.
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Document 3 : Fixation symbiotique de l’azote, fonctionnement et gestion des agrosystèmes (1/2) 
Sources : Brown et al. 2001, J. Bacteriol. 193: 4766–4778 ; Matamoros et al. 1999, Plant Physiology 121: 97–111 ;  

Truchet et al. 1989, Protoplasma 149: 82–88 ; Voisin et al. 2015, Innovations agronomiques 43: 139–160. 
 
Document 3a : Vues à diverses échelles structurales de nodules racinaires de Fabaceae. 
A : Vue macroscopique de nodules racinaires de Luzerne (Medicago sativa), en couleurs naturelles. Barre = 
2 mm. 
B : Vue en coupe longitudinale d’un nodule racinaire de Luzerne (M. sativa), après fixation et coloration au 
bleu de méthylène. Barre = 0,5 mm. 
C : Vue en MET du cytoplasme d’une cellule nodulaire de Haricot (Phaseolus vulgaris). Barre = 1 µm. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Document 3b : Immunolocalisation de la nitrogénase sur des coupes de nodules racinaires de Haricot 
(Phaseolus vulgaris). Cette technique permet de révéler la présence de nitrogénase par des points brillants. 
(A) Nodule d’une plante contrôle sans apport d’ions nitrate.  
(B) Nodule d’une plante ayant subi quotidiennement pendant 4 jours un apport de 10 mM d’ions nitrate. 
NC, cortex nodulaire ; NP, parenchyme nodulaire ; INF, zone infectée. Barres = 100 µm. 
  
 
 
 
 
 
 
 
  

speculated that the VLCFA may have biological significance
concerning rhizobium/legume symbiosis and pathogen/plant
and animal pathogenesis. Currently, the gene responsible for
the production of the specialized acyl carrier protein, acpXL,
has been mutated in organisms which form symbiosis via in-
determinate nodulation and demonstrates the importance of
AcpXL for VLCFA synthesis and normal symbiotic develop-
ment (18, 38). As stated in the introduction, indeterminate
systems have key fundamental differences in terms of bacterial
infection and nodule development compared with determinate
systems. For this reason, we created an acpXL mutant in an
organism that forms determinate nodules with its host plant.

In this study, we clearly demonstrate the preparation of a
mutant in the model organism R. leguminosarum bv. phaseoli
8002, a symbiont of determinant nodule-forming Phaseolus
vulgaris, that lacks a functional acpXL gene and gave it the
strain name ODB30. Our results can be summarized as follows.
(i) Structural analysis of the mutant LPS revealed that the lipid
A from free-living bacteria and nodule-derived bacteroids
lacked the VLCFA and contained lipid A structures in which
VLCFA was partially replaced with palmitate. Our results in-
dicate a decrease in the conversion of the lipid A proximal

glucosamine to 2-aminogluconate in the bacteroid lipid A of
both parent and mutant strains compared with those of their
free-living counterparts. There was no observable difference
between the carbohydrate portion of mutant LPS and the par-
ent strain LPS. (ii) Physiological assays revealed that the mem-
brane stability of the mutant was compromised, as indicated by
increased sensitivity to detergents and NaCl. (iii) Despite these
defects, the mutant was able to form a nitrogen-fixing symbi-
osis with the host plant Phaseolus vulgaris. However, detailed
electron microscopy revealed that the mutant infection process
was significantly delayed and produced enlarged, aberrantly
shaped symbiosomes which contained loosely attached perib-
acteroid membranes.

The structural features of the mutant lipid A presented in
this report resembled previously characterized acpXL mutants
in the indeterminate nodulating model organisms R. legumino-
sarum bv. viciae 3841 and Sinorhizobium meliloti 1021 (14, 38),
in that the lipid A from cultured bacteria lacked VLCFA,
producing a lipid A species that was tetra acylated. The mutants
were able to partially replace the missing VLCFA with palmitate
or possibly stearate to produce a penta-acylated lipid A species. In
addition, an lpxXL mutant was created in S. meliloti and produced

FIG. 5. Transmission electron microscopy of wild-type- and mutant-infected nodules at 21 dpi. (A) Low-magnification view of R. leguminosarum
bv. phaseoli 8002 wild-type-infected cells in the fixation zone, showing wild-type-infected cells contained a great number of bacteroids and large
vacuoles. (B) Higher-magnification view of wild-type-infected cells. (C) Low-magnification image of mutant-infected cells in the fixation zone,
illustrating the smaller size of infected cells and the low density of bacteroids compared to wild-type-infected cells. (D) Higher magnification of
mutant-infected cells.
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quand l’azote minéral se raréfie. De façon générale, la présence de nitrate dans la solution du sol limite 
la fixation symbiotique. Les légumineuses ont une grande plasticité pour utiliser la fixation de l’azote de 
l’air ou l’absorption de l’azote minéral du sol, selon les sources d’azote disponibles. 
Les effets du nitrate sur la fixation symbiotique sont illustrés sur l’exemple du pois cultivé au champ. 
Une relation générale a été établie entre le pourcentage de l’azote accumulé par la plante issu de la 
fixation symbiotique, sur l’ensemble du cycle de la plante, et le contenu en azote minéral disponible 
dans la couche labourée au semis, en conditions d’alimentation hydrique, minérale et sanitaires non 
limitantes (Voisin et al., 2002b). La relation indique que la fixation symbiotique est inhibée de façon 
proportionnelle à la quantité d’azote minéral disponible au semis, et devient nulle pour une disponibilité 
supérieure à 380 kg.ha-1.  
 
 
 
 

 

 

 

 

 

 

 

 1.2 Le processus de fixation symbiotique est régulé par la plante  

1.2.1 A l’échelle moléculaire et cellulaire 

Les bactéries symbiotiques sont des bactéries vivant librement dans les sols où des légumineuses ont 
été cultivées, mais qui ne fixent l’azote qu’une fois associées à la légumineuse spécifique avec laquelle 
elles sont compatibles. La spécificité de la symbiose est plus ou moins large, une souche bactérienne 
donnée étant capable de s’associer avec seulement quelques espèces de légumineuses (cas de R. 
meliloti pour les Medicago), ou avec quelques dizaines de genres (cas de R. leguminosarum). De 
nombreuses études aux échelles moléculaires et cellulaires ont mis en évidence les mécanismes de 
reconnaissance spécifique entre racines de légumineuses et bactéries symbiotiques. Des signaux 
moléculaires associés à une synchronisation de l’expression de nombreux gènes sont mis en jeu chez 
les deux partenaires. Les premiers signaux émis par la plante hôte sont des flavonoïdes. Ces molécules 
agissent sur la transcription des gènes Nod chez la bactérie. Les facteurs Nod qu'ils produisent en 
retour sont impliqués dans la reconnaissance de la plante hôte ; ils se lient à des récepteurs 
spécifiques, situés sur l’épiderme de la racine, puis déclenchent les réactions qui vont conduire à 
l’infection des racines par les bactéries fixatrices symbiotiques et in fine à la formation de nodosités 
hébergeant les bactéries symbiotiques. 
1.2.2 A l’échelle de la plante entière 

Même si les bactéries sont présentes dans le sol, l’association symbiotique n’est pas obligatoire : elle 
est régulée par la plante, via des échanges de signaux entre ses parties aériennes et ses parties 
racinaires. Chez les pois, trois gènes (SYM28, SYM29 et NOD3) ont été identifiés comme responsables 
du processus d’autorégulation du nombre de nodosités par la plante, via un échange d’informations 
entre parties aériennes et parties racinaires (voir revue de Reid et al., 2011). Au niveau physiologique, 
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Table 3
Alaike information criterion (AIC) for the four tested models and for the 10 analysed variables.

Model Yield Protein
concentra-
tion

N fertiliser
usea

N fertiliser
use wheatb

Ndfa TFI Soil N min Energy
efficiencyc

Energy
efficiency
wheatd

Gross
margin

M1 645 −261 54 47 261 205 316 552 418 797
M2 623 −265 55 48 267 138 298 554 421 781
M3 648 −266 26 28 254 212 322 544 417 805
M4 604 −289 31 32 259 139 293 527 414 781

a Amount of nitrogen fertiliser applied per ton of grains produced by both wheat and pea.
b Amount of nitrogen fertiliser applied per ton of wheat grain.
c Energy consumed per ton of grains produced by both wheat and pea.
d Energy consumed per ton of wheat grain.

Fig. 3. Average (stars) amounts of nitrogen fertilisation applied to produce one ton
of grain (kg N Mg−1): ratio between the amount of nitrogen fertilisation (kg N ha−1)
and the total 0% humidity yield (Mg ha−1). Median (bold line), lower and upper
quartiles and largest observations are also represented. Treatments are sole wheat
with nitrogen fertilisation (W), pea–wheat mixture with nitrogen fertilisation (WP).
Mean comparison significance groups are indicated below each box.

Fig. 4. Average wheat protein concentration (stars), median (bold line), lower and
upper quartiles and largest observations. Rounds are outliers. Treatments are sole
wheat with nitrogen fertilisation (W), sole wheat without nitrogen fertilisation
(W0), pea–wheat mixture with nitrogen fertilisation (WP), pea–wheat mixture
without nitrogen fertilisation (WP0). Mean comparison significance groups are indi-
cated below each box.

The proportion of wheat at harvest within the grain mixture,
analysed by analysis of variance, is significantly higher in the fer-
tilised intercrop (75% of wheat on average) than in the unfertilised
intercrop (66% of wheat on average). Moreover, the nitrogen and
site-year effects were significant.

The best model explaining the protein concentration of wheat
grain was M4 (lowest AIC, Table 3). Again, both the treatment and
site-year effects were significant. The wheat protein concentration
was higher (Student’s test, ˛ = 0.05) in pea–wheat intercrops – with
or without nitrogen (11.0% and 10.7% on average respectively) –
than in wheat sole crop without nitrogen (9.4%), but significan-
tly lower than conventionally managed wheat (12.1% on average)
(Fig. 4). Whereas the wheat protein concentration of fertilised
pea–wheat intercrop was lower than that of fertilised wheat sole
crop, the wheat protein concentration of unfertilised pea–wheat
intercrop was higher than that of unfertilised wheat sole crop
(Fig. 4).

The average proportion of total aboveground pea N derived from
the atmosphere (%Ndfa) was on average equal to 93% and 87% in
the pea–wheat intercrops with or without nitrogen respectively,
and was significantly higher (Student’s test, ˛ = 0.05) than for pea
sole crop (65%). Only the treatment was significant on this variable
(Table 3).

3.2. Land equivalent ratio and origin of the benefit of
intercropping

The LER (Fig. 5) was 1.01 on average for fertilised intercrops with
a higher competitivity for wheat, i.e. 0.65 for the wheat partial LER
and 0.36 for the pea partial LER corresponding to situations in which
wheat suppresses pea. In contrast, the LER was significantly higher
than 1 with an average value of 1.28 for non-fertilised intercrops,
the wheat being also the more competitive crop, i.e. 0.80 for the

Fig. 5. Land equivalent ratio (LER) calculated for the pea (white) and wheat (grey)
grain yields. Pea–wheat mixtures with (N) or without (0N) nitrogen fertilisation have
been compared with sole pea and sole wheat with or without nitrogen fertilisation
respectively.

Monoculture  
blé tendre 

Comparaison agronomique de la co-culture (« méteil ») blé tendre (Triticum 
aestivum) / pois (Pisum sativum) avec les monocultures correspondantes 
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P= Monoculture pois sans intrant N 
W = Monoculture blé tendre avec intrant N 
W0 = Monoculture blé tendre sans intrant N 
WP = Co-culture blé-pois avec intrant N 
WP0 = Co-culture blé-pois sans intrant N 

Notions-clés :  
- Moins d apport d intrant azoté en culture avec pois que blé seul 
- À relier à la capacité de fixation symbiotique du N2 atmo au niveau des 
nodosités à Rhizobium du pois (Fabacée) (doc suivant complémentaire ou 
attend-on que les candidats fassent le lien avec leurs connaissances ?) 
- Co-culture peut permettre une agriculture durable en diminuant les apports 
d intrants et la consommation énergétique associée à la récolte 
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