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)» INTRODUCTION

Le blé tendre (Triticum aestivum L.) est la premiére céréale
cultivée au monde en termes de surface et la seconde
en termes de production (FAO, 2025). Il représente a
lui seul environ 95 % de la production mondiale de blé
(Mastrangelo & Cattivelli, 2021). Cette culture occupe une
place centrale dans la sécurité alimentaire mondiale, mais
elle se caractérise également par une forte dépendance aux
engrais phosphatés, consommant davantage de phosphore
(P) gue le mais (Zea mays) et le riz (Oryza sativa) (Heffer,
2013). Depuis le milieu du XXe siecle, les pays européens
ont appligué des doses de fertilisants parfois excessives,
notamment en P (Billen et al., 2021; Valkama et al., 2009).
Ces pratigues ont pu conduire les sélectionneurs a négliger
la tolérance au stress phosphaté, dans la mesure (Wissuwa
et al, 2009). Cette situation devient préoccupante alors
que plusieurs études prévoient I'épuisement progressif
des gisements de roches phosphatées, ressource non
renouvelable, dans les prochaines décennies (Li et al.,, 2016;
Schoumans et al., 2015). La découverte récente d'importants
dépdts en Norvege pourrait temporairement repousser
cette échéance, mais ne remet pas en cause la nécessité
de réduire la dépendance agricole au P.

A cela s'ajoute le probléme sanitaire lié & la contamination
des engrais phosphatés par des métaux lourds, notamment
le cadmium (Cd), dont I'Union européenne a récemment
abaissé la limite réglementaire dans les grains de blé a 0,15
mg kg (European Commission, 2021). Réduire 'usage des
engrais phosphatés constitue donc également un levier pour
limiter le transfert de Cd aux grains et améliorer la qualité
sanitaire des productions (Genchi et al.,, 2020).

Cependant, une carence en phosphore réduit fortement la
biomasse et le rendement, caractere majeur de sélection en
blé. En effet, le phosphore joue pourtant un role essentiel
dans le fonctionnement cellulaire : synthése de I'ADN,
production d’ATP, constitution des memlbranes, croissance
et développement. Malgré son importance agronomique,
les bases génétiques et physiologiques de l'efficacité
d’utilisation du P restent encore mal comprises en blé.

Dans le passé, I'étude de l'efficience du phosphore (PUE
- phosphorus use efficiency) s'est centrée davantage sur
l'efficience d’acquisition du phosphore (PAE) du sol, appelée

plus correctement Phosphorus uptake efficiency PupE,
qui mesure la capacité de la culture a extraire le P du sol
et des engrais, sans cependant comptabiliser I'efficience
d'utilisation du phosphore (PutE) définie comme la biomasse
produite par unité de P accumulée (Wissuwa et al., 2009)
plus difficile a évaluer (Rose & Wissuwa, 2012). Plusieurs
versions de la PUE se trouvent dans la littérature, en fonction
du type de biomasse considéré (plante entiére, grain...) et
de comment le P disponible est calculé. L'analyse détaillée
du PutE en composantes de grain, de partie aérienne et
de racines révele des informations supplémentaires sur la
contribution des différentes parties de la plante a l'efficacité
globale. Par exemple, bien que le ratio d'efficacité du P (PER)
relie la matiere seche des grains au P dans la partie aérienne,
il est souvent davantage corrélé a I'indice de récolte (HI)
qu’a des traits physiologiques associés a l'utilisation interne
du P. Cela signifie gu'une augmentation apparente du PER
peut refléter un HI plus élevé plutdt gu’'une amélioration de
I'utilisation interne du P.

D’un point de vue physiologique, une réduction de la force
du puits de phosphore dans les grains en développement est
considérée comme un trait idéal pour améliorer I'efficience
d’'usage du P et réduire les exportations agricoles de P
(Richardson et al.,, 2011; Rose et al., 2010). Des études
montrent que les niveaux de P dans les grains ne limitent
pas directement le potentiel de rendement une fois un
certain seuil atteint, ce qui suggére gue le rendement des
grains n'est généralement pas affecté par la quantité de P
dans le grain (Batten et al.,, 1986; Raboy, 2020). Cependant,
il est essentiel de maintenir une concentration minimale
de P dans le grain pour éviter une baisse de la vigueur des
plantules, notamment dans les sols pauvres en P.

Les corrélations entre la PUE, la biomasse et le rendement
montrent également que des valeurs élevées de PUE
ou de PER peuvent indiquer une limitation en P plutdt
gu’une véritable amélioration de l'efficacité. Par ailleurs,
la concentration critique en P (Pc) nécessaire pour un
rendement maximal diminue a mesure gue la biomasse
aérienne augmente, en relation avec les concentrations
en azote(Bélanger et al, 2015; Cadot et al, 2018; Ziadi
et al, 2008). L'indice de nutrition en P (PNI), un outil de
diagnostic basé sur la plante pour évaluer la suffisance en
P, considere Pc comme une fonction de la concentration
en N, offrant une évaluation robuste et indépendante des
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variations des concentrations du P du sol et des effets liées
a la nutrition azotée.

La difficulté consiste a disposer des sols a tres basse
teneur en phosphore pour pouvoir mesurer des carences
en phosphore observables au champ sur blé tendre d’hiver.
Cependant, cette situation peut aussi provoguer d’autres
facteurs limitants du point de vue agronomique (autres
carences nutritionnelles, attagues de pathogénes du sol...),
rendant plus difficile I'interprétation des résultats. De plus,
la carence en phosphore est souvent trés hétérogene,
suivant ou non des propriétés pédologiques. Des dispositifs
statistiques d’essais spécifiques sont donc nécessaires pour
prendre en compte cette hétérogénéité spatiale. Enfin, la
dynamique et la disponibilité du phosphore fourni par le
sol ou les engrais peut étre fortement impactée par les
pratiques agricoles, entrainant des interactions Génotype x
Environnement x Management significatives (voir pour un
exemple sur orge, en lien avec des pratiques contrastées de
travail du sol (George et al., 2011). Cependant, de nombreux
débats méthodologiques sont encore d’actualité a propos
de leurs interactions et de la meilleure composante a activer
pour améliorer rapidement la PUE (Rose et al., 2011; F. Wang
et al, 2016, 2017).

Les traits racinaires de surface sont une des clefs pour mieux
comprendre et améliorer la PUE. Cependant, les étudier au
champ implique encore beaucoup d’incertitudes et des
mesures destructives (Neumann et al., 2009), parce que
les technigques de phénotypages racinaires actuellement
disponibles au champ ne sont pas adaptées a I'évaluation
des nombreux génotypes nécessaires pour une étude
génétique (200 lignées au minimum). L'utilisation d’outils
de phénotypages en conditions contrdlées (comme celui
décrit dans Jeudy et al, 2016) est donc incontournable,
mais ceux-ci doivent étre employés avec précaution(Zhao
et al, 2018).

Si de nombreuses études ont identifié une variabilité
phénotypigue en réponse au stress phosphaté (Rose &
Wissuwa, 2012; Soumya et al,, 2021), les QTLs associés
sont encore peu nombreux et disperseés, souvent difficiles
a comparer entre études (Cu et al,, 2020).

Récemment, 28 QTL majeurs et 18 clusters de QTL ont
été identifiés sur plusieurs chromosomes dont 2B, 4B et
7B pour des traits liés a l'absorption et I'utilisation du P(K.
Wang et al,, 2014; Zhang & Wang, 2015). Plusieurs genes
candidats impliqués dans le transport et la régulation du
P ont également été caractérisés, notamment TaPHO2-A1,
régulateur négatif de 'lhoméostasie du phosphate. Sa
suppression augmente l'absorption du P et le rendement
sous carence en P (Ouyang et al, 2016), La famille des
transporteurs TaPHT1 sont impliqués dans I'absorption
racinaire du phosphate et sont régulés dans la réponse
a la carence en P (Teng et al,, 2017), ainsi que TaPSTOL,
homologue du géne OsPSTOL1 du riz connu pour améliorer
la tolérance a la carence en P (Milner et al,, 2018).

Dans ce contexte, les approches de génétique d’'association
(GWAS) constituent un outil efficace pour détecter les QTLs
impliqués dans la tolérance a la carence en P au sein de larges
panels de diversité (Uffelmann et al., 2021). Parallelement, la
sélection génomigue représente une méthode prometteuse
pour prédire des caracteres complexes, controlés par de
nombreux loci a faible effet, comme ceux liés a la PUE et
au stress phosphaté (Atanda et al., 2022; Meuwissen et al.,
20071; Xu et al,, 2018).

Dans cette étude, 199 accessions de blé tendre ont

été évaluées dans trois essais contrastés en P afin de
caractériser leur réponse au stress phosphaté. Des analyses
phénotypiques, de puissance statistique et de structure
génétigue ont été menées, permettant la réalisation de
GWAS multi sites et I'élaboration de modeéles de prédiction
génomique. Les objectifs étaient (i) d'évaluer la diversité
de réponse d'un panel européen de blé tendre a différents
niveaux de fertilisation phosphatée, (ii) d'identifier des QTLs
associés a la tolérance a la carence en P, et (iii) d’évaluer
le potentiel de la sélection génomique pour améliorer
'adaptation du blé aux sols pauvres en P.

Bien que la plupart des études sur l'efficience d'utilisation du
phosphore (PUE) soient menées au champ, les composantes
liges a l'architecture et au fonctionnement du systeme
racinaire jouent un role déterminant dans l'acquisition du
phosphore, un élément faiblement mobile dans le sol. La
variabilité génétique de traits tels que la longueur racinaire,
la densité des racines fines, la surface d’exploration, 'angle
d'insertion ou encore le ratio racines/parties aériennes
constitue un levier essentiel dans les stratégies d’acquisition
du P. Cependant, ces traits restent difficilement accessibles
en conditions de plein champ en raison de la forte
hétérogénéité du sol, de la structure racinaire complexe du
blé et des contraintes méthodologiques liées au déterrage.

Pour dépasser ces limitations, le projet FSOV PGEN BW a
intégré un second volet complémentaire de phénotypage
racinaire en conditions contrdlées, basé sur I'utilisation
de RhizoTubes® dans deux plateformes expérimentales
(ALSIA - ltalie ; 4PMI - INRAE Dijon, France). Un sous-panel
de génotypes européens et CIMMYT a ainsi été évalué en
conditions contrastées de phosphore (P+ vs P-), permettant
d’étudier de maniére non destructive la dynamigue de
croissance racinaire, I'absorption du P, la plasticité des
réponses racinaires a la carence et leur contribution
potentielle a la PUE. Ce dispositif complete I'évaluation en
plein champ en apportant une lecture mécanistique des
stratégies variétales liées a I'acquisition du P.

)» MATERIEL ET METHODE

» Phénotypage de la partie aérienne au champ

En France

Un panel de 199 génotypes de blé tendre d'hiver (Triticum
aestivum L.) a été utilisé pour étudier la tolérance a la
carence en phosphore. Ce panel comprend des variétés
élites représentatives de la diversité génétique cultivée
en Europe, incluant des cultivars issus de programmes de
sélection récents. Les semences ont été fournies par les
partenaires du projet FSOV PGEN BW.

En France, quatre essais au champ ont été conduits entre
2021 et 2023 sur deux localisations francaises : a Giroussens
(acronyme GIR, code postale 81500) en 2021, 2022 et 2023
et a Vievy le Rayé (acronyme VIE code postale 41290), un
essai en 2021. Chaque essai comportait deux modalités de
fertilisation phosphatée : i) P+ (AP) : apport phosphaté éleve,
correspondant a la dose agronomiguement recommandée
;i) P- (NP): absence ou forte réduction d’'apport en P
afin d'induire une contrainte limitante. Les essais ont été
conduits en dispositif en blocs randomisés avec deux
répétitions. En fonction des configurations du terrain, les
dispositifs étaient soit en split-plot (GIR21) soit en cris-cross
(tous les autres essais). Le suivi agronomigue standard
(désherbage, régulation, protection fongicide) a été
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appliqué de maniére homogéne & toutes les modalités. A
maturité, les composantes de rendement et le rendement
grain ont été mesurés sur chaque micro-parcelle. Des sous
échantillons de grains ont été prélevés pour analyser la
teneur en phosphore et calculer le Grain Phosphorus Yield
(GPY), correspondant au rendement grain x concentration
en P du grain. Trois indicateurs principaux ont été calculés :
i) Phosphorus Use Efficiency (PUE), la capacité de la plante
a produire du rendement par unité de P disponible (sol +
fertilisation) ; ii) Phosphorus Uptake Efficiency (PUpPE), la
capacité de la plante a absorber le P présent dans le sol et
'engrais ; iii) Indice de sensibilité a la carence en P (AP) :

AP =100 x (GY_AP - GY_NP) / GY_AP

Les drones ont été utilisés pour collecter des données
spectrométriques sur chague parcelle des différents essais
a cing dates réparties entre la mi-décembre et la mi-avril.
Ces cing dates correspondent aux stades suivants : au
début du tallage, courant tallage, fin tallage, élongation de
la tige, deuxiéme noeud.

Plusieurs indices de végétation sensibles a la chlorophylle
ont été estimés : NDVI (Normalized Difference Vegetation
Index) (Kriegler et al,, 1969; Rouse et al,, 1974), Clygq eqge (Red
Edge Chlorophyll Index) (Gitelson et al., 2005), Clgreen (Green
Chlorophyll Index) (Xie et al., 2018), MCARI2 (Modified
Chlorophyll Absorption in Reflectance Index) (Haboudane,
2004), MTCI (MERIS Terrestrial Chlorophyll Index) (Dash
& Curran, 2007), NDRE (Normalized Difference Red Edge
Index) (Tucker, 1979). Les formules correspondantes sont
présentées dans le Tableau 1.

m—z_
NDVI NIR — Red
NIR + Red
NIR
Clved edge m -1
Clgreen % vl
1.5 [2.5(NIR — Red) — 1.3(NIR — Green)]
MTCl J@ NIR+ 1)Z - (6-NIR — 5vRed) — 0.5
NIR — Red_edge
LJUE] Red_edge — Red
NIR — Red_edge
MTCI NIR + Red_edge
Tableau 1: Formules des indices de végétation. Red : réflectance
dans le rouge (~-660 nm). NIR . réflectance dans le proche infrarouge
(~750-800 nm). Red_edge . réflectance dans la bande red-edge

rendement grain (GY), Grain Phosphorus Yield (GPY) et
la Phosphorus Use Efficiency (PUE) pour I'ensemble des
essais au champs en France :

Equation 1

Yijn = u+managy x cult; + |trial, | +|cultj X triali + &ijn

Ce modele statistique représente I'analyse d’'un trait mesuré
au champ en tenant compte a la fois des effets de conduite,
de génotype et d'essai. La variable Y;,correspond a la
valeur observée pour le génotype j, dans l'essai /, sous la
conduite n. Le terme u représente la moyenne globale de
lensemble des observations. L'effet combiné managnxcult
traduit l'interaction entre la conduite et la variété, cest
a dire la maniére dont chague génotype réagit a une
modalité de gestion donnée (par exemple P+ ou P-). Leffet
triali correspond aux différences entre essais, incluant les
variations de sol, de climat et d’organisation expérimentale
propres a chague site ou année. L'interaction cultjxtriali
décrit la maniere dont les génotypes modifient leur
performance selon les environnements, reflétant des effets
G x E (génotype x environnement). Enfin, g, représente le
terme résiduel, intégrant toutes les sources de variabilité
non expliquées par les autres facteurs.

Les génotypes ont été génotypés par SNP. Les marqueurs
ont été filtrés selon la fréquence alléligue minoritaire (MAF
>5%), le taux de génotypage (> 90 %), I'équilibre de Hardy
Weinberg.

Une analyse en composantes principales (ACP) et un
modeéele d’ascendance (K-matrix) ont permis de caractériser
la structure de population. Des GWAS ont été menées
séparément pour chaque essai et chague modalité en
utilisant un modeéle mixte (MLM) intégrant la matrice de
relations génétiques (kinship), les composantes principales
(structure), le génotype comme effet fixe. Les seuils de
significativité ont été déterminés par contréle du taux
de fausses découvertes (FDR). Les analyses ont permis
d’identifier 85 margueurs SNP associés, regroupés en 16
régions génomiques (QTL) impliquées dans : la PUE, le GPY,
la sensibilité au stress phosphaté (AP), le rendement sous
P-, les indices de végétation liés a la chlorophylle.

Au Royaume-Uni

Q705—74O nm). Green . réflectance dans le vert (~550 nm)

Ces indices ont été mesurés par drone pour chague parcelle,
en conditions AP et NP, afin d’évaluer leur potentiel en tant
que proxys de l'efficience d’utilisation du phosphore (PUE).
Pour chague index, une cinétigue multi dates a permis de
calculer Paire sous la courbe (AUC), puis la déviation AAUC
entre P+ et P-. Ces déviations ont été corrélées a AP afin
d’identifier les indices les plus discriminants.

Les données ont été analysées via un modele mixte différent
par essai, incluant : un effet fixe de la modalité P (P+ vs P-),
un effet fixe du génotype, un effet génotype x modalité,
des effets aléatoires liés au dispositif expérimental et aux
stress éventuels. L'héritabilité des traits a été estimée, et
des moyennes ajustées (BLUPs) ont été calculées par essai
et par modalité.

Enfin, un modéle mixte ajuste les valeurs des indicateurs

Les essais britanniques avaient pour objectif de caractériser
la réponse variétale a la disponibilité en phosphore dans
des environnements océaniques tempérés contrastés. Deux
plateformes ont contribué a cette étude : Rothamsted
Research, avec des essais conduits entre 2022 et 2023, et
ADAS, avec un essai récolté en 2024,

A Rothamsted, l'objectif principal était de construire une
courbe de réponse au phosphore sur plusieurs niveaux
de P Olsen, croisée avec six variétés contrastées pour
le rendement, la concentration en phosphore des grains
et les parameétres defficience. Les variétés étudiées sont
Soissons, Rubisko, RGT Saki, LG Quasar, Siskin et Hereward.
Elles couvrent un gradient de précocité et de potentiel de
rendement. Les niveaux de P Olsen du sol s’étendaient de
faibles valeurs a plus de 15 ppm. Les observations sur deux
années montrent que le rendement augmente avec le P
Olsen jusgu’a atteindre un plateau vers 15-20 ppm, tandis
gue la teneur en phosphore des grains se stabilise autour
de 10 ppm. Les mesures incluaient le rendement grain, la
concentration en phosphore du grain, le P uptake total et
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divers paramétres agronomiques. Les analyses statistiques
portaient sur l'estimation du plateau de rendement, du seuil
de saturation du P grain et sur la stabilité interannuelle des
classements variétaux.

L'essai conduit par ADAS visait a évaluer la sensibilité
variétale a la disponibilité en phosphore dans des conditions
modernes de production. La parcelle expérimentale
présentait un contraste pédologique marqué, avec un P
Olsen de 13 mgL"en modalité P- et de 24 mgL" en modalité
P+. Le semis a été effectué le 25 septembre 2023. Le suivi
du couvert a reposé sur des mesures de NDVI réalisées dés
décembre 2023, puis de nouveau en avril 2024,

» Phénotypage racinaire en conditions controlées

Un sous panel de 26 génotypes issus du panel européen
PGEN BW a été sélectionné pour les études racinaires. Ces
génotypes représentent une diversité d'origines, incluant des
variétés européennes récentes et des lignées de printemps
issues du CIMMYT, et présentent des contrastes supposés
ou aveérés de tolérance a la carence en phosphore.

Deux infrastructures de phénotypage non destructif ont été
mobilisées : la plateforme 4PMI de 'INRAE Dijon, utilisant
des RhizoTubes® a membrane semi-permeéable permettant
une observation externe du systéme racinaire sous solution
nutritive contrélée ; et la plateforme ALSIA a Metaponto
(Italie), équipée de tubes cylindriques transparents de 60
cm x 10 cm remplis de sol naturel pauvre en phosphore.
Ces deux environnements permettaient de comparer la
croissance racinaire dans des contextes controlés mais
contrastés en termes de substrat, de climat et de durée
d'expérimentation.

Deux niveaux de disponibilité en phosphore ont été
appligués : une modalité P+ correspondant a une solution
nutritive contenant 0,3 mM NH,H,PO, (équivalent d’environ
162 kg P/ha), et une modalité P- fixée & 0,0032 mM
NH,H,PO, (environ 1,7 kg P/ha). Les autres éléments nutritifs
ont été ajustés pour garantir ’nomogénéité des conditions
d’alimentation entre modalités.

Les conditions climatiques étaient contrdlées a 4PMI, avec
des températures de 23,3 °C le jour et 19,3 °C la nuit, une
humidité relative de 65 % et un éclairage artificiel de 355
umol m2 st A ALSIA, les plantes étaient cultivées & 19
°C le jour et 15 °C la nuit, dans une atmosphere a 80 %
d’humidité relative, sous lumiere naturelle. Chague génotype
était répété entre quatre et six fois selon la plateforme et
la modalité.

A 4PMI, les images étaient acquises trois fois par semaine
avec une résolution de 12 000 x 12 000 pixels via le systeme
RhizoCab HD, puis segmentées a l'aide d’algorithmes de
deep learning développés par 'INRAE afin d’extraire les
surfaces et longueurs racinaires ainsi que les cinétiques
de croissance. A ALSIA, six images étaient prises & 60°
d’intervalle, puis assemblées en un panorama 360°. La
segmentation reposait sur un filtrage multi échelle (LoG)
et une réduction de bruit par décomposition en valeurs
singuliéres (SVD). Les mesures permettaient d’estimer la
surface racinaire cumulée et sa dynamique temporelle.

En fin d'essai, apres 28 jours a 4PMI et 96 jours a ALSIA,
les plantes étaient récoltées. Les racines et les parties
aériennes étaient séparées, pesées fraiches puis séchées,
avant analyse des biomasses respectives, du nombre de
tiges, de la hauteur, et des teneurs en phosphore des tissus
par ICP OES ou ICP MS. Le phosphore du sol était également
analysé a ALSIA.

Cing indicateurs racinaires ou physiologiques d'efficience
du phosphore ont été calculés : la Phosphorus Acquisition
Efficiency (PAE), la Phosphorus Use Efficiency (PUE), la
Root P Relative Acquisition Efficiency (PRAE), lAgronomic
P Use Efficiency (APUE) et la P Relative Efficiency (PRE). Un
indicateur composite, appelé « P indicator », a été construit
en normalisant et combinant ces cing mesures pour chague
génotype (Sillo et al., 2025). Sur la base des valeurs APUE
et du poids sec de la biomasse, les génotypes ont été
catégorisés en quatre groupes : Efficient and Responsive
(ER) ; Efficient and Nonresponsive (ENR) ; Nonefficient
and Responsive (NER) ; Nonefficient and Nonresponsive
(NENR) (Neto et al., 2016).

Les analyses statistiques reposaient sur des modeéles mixtes
intégrant les effets du génotype, de la modalité phosphore,
du temps et de leurs interactions. Des courbes de croissance
ont été ajustées par splines B, et des comparaisons ont
été réalisées par tests t au seuil de 5 %. La concordance
entre plateformes était évaluée a partir des corrélations
de Pearson, du coefficient de concordance de Lin et d’'une
analyse de Bland Altman.

P> RESULTATS

» Essais au champ (France, 2021-2023)

Conditions expérimentales et variabilité des sols

En 2021-2022, trois essais ont été conduits en France : GIR21
(Giroussens), VIE21 (Vievy le Rayé) et GIR22 (Giroussens).
Les sols présentaient des niveaux de P Olsen contrastés (O-
30 cm) : GIR21 = 38 mg-kg” (zone fertilisée) vs = 20 mg-kg"
(zone non fertilisée), VIE21 = 32 mg-kg™, GIR22 = 28 mg-kg"
(avant fertilisation). Deux modalités étaient implantées : AP/
P+ (apport 120 kg P,Ogha’, superphosphate 45) vs NP/P-
(sans apport). En 2023, un 4¢ essai GIR23 a été implanté
(Giroussens) sur un sol a P Olsen = 15 mg-kg™, confirmant
un contexte plus carencé gu’en 2021-2022.

Effets “Génotype” et “Fertilisation P” sur rendement
et P des grains

L'essai VIE21 (2021) montre gue le génotype explique 93,9
% de la variance de rendement (p<0,01) ; la conduite P et
l'interaction GxP ne sont pas significatives. Pour le P des
grains, le génotype explique 54,4 % (p<0,05), l'interaction
reste non significative. Ce résultat est cohérent avec
absence de stress P marqué a VIE21. A GIR21 (2021) le
génotype est significatif (66,5 % de variance), et I'interaction
GxP significative (30,3 %). Cependant, la conduite est
marginale (p<0,1). Pour la concentration du P dans le
grain, le génotype est significatif (p<0,001). La présence
de mauvaises herbes a interagi avec la modalité P et
affecté rendement et P grain en NP, illustrant la compétition
exacerbée en situation de stress hydrigue et thermique.
A GIR22 (2022) le génotype est significatif (778 % de
variance du rendement), la conduite et I'interaction GxP
non significatives sur le rendement. Un effet marginal est
observé de la conduite sur P grain.

En syntheése, le génotype domine la variance du rendement
dans tous les sites/années ; I'effet P apparait lorsque la
contrainte est avérée (GIR21, GIR22, GIR23), beaucoup
moins sinon (VIE21). Les statistiques descriptives (min-
max-moyenne-CV) détaillent des étendues larges pour le
rendement en grain, GY de 14,2 3122,3 g-ha™ (selon essais/
modalités), la quantité de phosphore récoltée dans le grain,
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GPY de 3,4 a 58,2 kg P-ha™; la PUE médiane plus élevée en
NP gu’en AP, ce qui est attendu puisgue le dénominateur
“P disponible” est plus faible en NP.

7.38% (*) 3.61% () 2.01% (*%)
PUE 18.51% (*) 2.22% () 2.74% (**%)
GPY 6.39% (*) 1.26% (%) 1.64% ()

Tableau 2 : Résultats du modele mixte entre tous les essais

conduits en France.

*** = hautement significatif (o < 0,001). ** = significatif (o < O,0D).
Q: significatif (p < 0,05). ¢ = tendance a la significativité (p < O,

Le Tableau 2 illustre les résultats du modele mixte appliqué
aux indicateurs du projet pour tous les essais. Ce modéle
permet ainsi d'isoler I'effet propre du génotype, celui de
la conduite, ainsi que leurs interactions, tout en tenant
compte explicitement des variations liées aux essais et aux
interactions génotype X site. Les indicateurs développés
pour évaluer l'efficience du phosphore, tels que le rendement
grain (GY), le Grain Phosphorus Yield (GPY) et la Phosphorus
Use Efficiency (PUE), montrent que la variété exerce un
réle déterminant sur tous les traits liés a l'utilisation et
a l'accumulation du phosphore. Le rendement grain est
fortement influencé par la variété, avec une interaction
significative avec la conduite, indigquant que les variétés
réagissent différemment selon les pratiques culturales.
Pour la PUE, la conduite et la variété ont toutes deux un
effet significatif, et leur interaction tres marquée montre
que les réponses variétales en conditions contrastées sont
complexes. Le GPY est également fortement influencé par la
variété, tandis que la conduite présente un effet plus faible,
bien que l'interaction variété x conduite soit hautement
significative. Dans I'ensemble, ces résultats soulignent que
'optimisation de I'efficience du phosphore repose a la
fois sur le choix variétal et sur des stratégies de conduite
adaptées aux conditions de disponibilité en P.

Indices de végétation et proxys de tolérance P

Les cinétigues d'indices (5-7 vols drone selon site) ont permis
d’intégrer la réponse de la canopée via IAUC (Area Under
the Curve). L'écart dAUC (AP-NP) a été mis en relation avec
l'indice de tolérance a la carence en phosphore (Tableau 3).
Clied edge ressort comme le meilleur, avec r = 0,47 a GIR21 et
r = 0,34 a VIE2], supérieurs & NDVI/NDRE/MTCI/MCARI2
(MTCI non significatif a VIE21). Cette cohérence multi sites
appuie l'usage de Clog oqqe COMMe proxy du stress P en
conditions de terrain, sous réserve d'une calibration site
spécifique.

Héritabilités, GWAS et prédiction génomique

Les héritabilités, au sens large H?, varient selon les traits :
élevées pour GY (=0,61), intermédiaires pour PUE (=0,43),
plus modestes pour des dérivés comme PUE_delta ou
des résiduels (RRY) — reflétant la forte composante
environnementale et la difficulté a “isoler” I'efficience interne
de l'acquisition.

L'analyse GWAS (modeles MLM intégrant kinship et
structure), sur 199 accessions génotypées (TaBW280K, 90K,
35K + imputation), a identifié 85 associations regroupées
en 17 QTL sur 10 chromosomes (2A, 2B, 2D, 3A, 4B, 4D,
5A, 5B, 6B, 7B), couvrant PUE, GY, GPY, indices drone et
indices de tolérance (RRY, RRGPY). Un QTL majeur sur 2D
correspond a Ppd D7 (photopériode), expliquant jusqu’a

29,7 % de la variance pour PUE dans certaines conditions ;
des QTL robustes ont été identifiés pour GPY en 4B/5A et
pour Clieg eqge €N 6B.

Coefficient de corrélation de Pearson \

Delta|Delta
Trial P | AUC
40 | 30

GIR21 | to to 0.47 0.45 | 0.45 | 0.37 0.43 |0.36
60 |70
-5 -10

VIE21 | to to 0.34 0.33 | 0131 0.33 0.25 |019
10 10
-10 | -180

GIR22 | to to 0.56 0.62 | 0.56 | 0.37 05 0.51
40 |60
-0 |-10

GIR23 | to to 013* 016t | -OMf|-0.07t | -0.07%-0.23*
30 |19

Tableau 3 : Coefficient de corrélation de Pearson entre le Delta
KAUX et le Delta P *Not significative (o > 0.05)

Les prédictions génomigues (BGLR, RKHS) affichent des
précisions r de 0,03 a 0,65 selon le trait ; les meilleures
précisions concernent GY en NP (=0,65) et PUE (=0,60),
indiguant un potentiel opérationnel pour réduire les
coUlts de phénotypage sous contrainte P a moyen terme
(Figure 1.

~

qure 1: PUE validation croisée entre observé et prédit par le modele.

» Essais au champ (Royaume Uni, 2022-2024)

Rothamsted (2022-2024) : courbe de réponse P

(6 variétés)

Dans les campagnes successives, une courbe de réponse
a été conduite avec plusieurs niveaux de P du sol et
d’'apport d’engrais sur 6 variétés. En contexte britannique
tempéré et sur sols a gamme Olsen P faible moyenne, le
rendement grain augmente avec P Olsen jusqu’a ~15-20
ppm, puis tend a plafonner tandis que la concentration en
P des grains augmente jusgu’a ~10 ppm (cohérent avec
un effet de dilution inverse du rendement). Les variétés
ont montré des classements de rendement similaires
entre les années. Les variétés a rendement plus élevé
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(Siskin, LG Quasar et RGT Saki) présentent des teneurs
en P grain plus faibles a Olsen P élevée, suggérant un
meilleur couplage acquisition utilisation et une moindre
exportation de P a rendement donné. L’analyse met
également en évidence une corrélation positive entre le
rendement et la concentration en P du grain, bien que
certaines variétés s’écartent de cette tendance générale.
Hereward et Soissons présentent une déviation négative,
avec a la fois un rendement et une teneur en P du grain
plus faibles que prévu. A l'inverse, Robigus montre une
déviation positive, caractérisée par une teneur en P du
grain plus élevée pour un niveau de rendement donné.
Dans les situations de faible disponibilité en phosphore,
Quasar et RGT Saki maintiennent par ailleurs des niveaux
de rendement relativement élevés, indiqguant une bonne
tolérance au déficit en P. La variété Siskin, quant a elle,
associe rendement élevé et faible concentration en P
du grain, ce qui en fait une variété particulierement
intéressante pour limiter les exportations de phosphore
via la récolte. Les résultats indiquent également que
le prélévement total de phosphore est principalement
déterminé par le niveau de rendement, tandis que la
teneur en P du grain ne constitue pas un bon prédicteur
du rendement. La Figure 2, qui présente les courbes de
PUE en fonction du phosphore disponible dans le sol, met
en évidence les différences de réponse entre variétés.

ADAS (2024) : suivi NDVI et contraste P sol

Un essai multi variétés a été suivi avec P Olsen = 13 mg-L
(NP) vs =24 mg L (P+). Dés décembre 2023, le NDVI est plus

~

Figure 2 : PUE le rendement grain augmente avec le P Olsen
Jjusqu’a atteindre un plateau autour de 15 ppm, tandis que la
concentration en phosphore du grain progresse jusqu'a environ
10 ppm. Les classements variétaux en rendement restent stables

%me année & l'autre

élevé en P+ qu'en NP (différences inter variétés présentes,
sans interaction variétés x P détectée au premier passage).
Ces résultats confirment la sensibilité précoce de proxys
de vigueur (NDVID a la nutrition P, en interaction avec la
nutrition azotée et la biomasse pour des stades précoces, et
instruisent la fenétre optimale d’acquisition pour discriminer
les réponses variétales en hiver océanique doux.

» Phénotypage racinaire

Divergence et plasticité des stratégies d’acquisition

Sur 26 génotypes évalués a 4PMI (Dijon, 28 j en en
RhizoTubes®) et ALSIA (Metaponto, 96 j), la plasticité
racinaire et la coordination acquisition utilisation ont été
quantifiées via PAE, PUE, PRAE, APUE et un indicateur
composite (“P indicator”). La corrélations PAE-PUE
montre que la modalité P+ est positive a 4PMI (r = 0,81),
mais négative a ALSIA (r = -0,89), suggérant gqu’a long
terme et sous P abondant, 'acquisition accrue peut se faire
au détriment de l'utilisation interne. En revanche, dans la
modalité P- est positive dans les deux plateformes (r =
0,67 et 0,49), montrant I'ajustement coordonné acquisition
+ utilisation en carence P. Le classement des variétés selon
indicateur APUE avec la méthode de Neto (ER/ENR/
NER/NENR) montre pour le dispositif ALSIA, le classement
suivant : ER = Alessio, CIMMYTIO, CIMMYTI5 ; plusieurs
lignées CIMMYT en ENR (efficaces mais peu réactives a
lapport) ; NENR inclut Johnson, Crusoe, Robigus. Dans
la plateforme 4PMl, le classement était : ER = CIMMYTI5,
Gedser, RGT Libravo, Hyking, Soissons ; ENR fréquent chez
CIMMYT (cohérent avec des stratégies “conservatives”
d’utilisation interne). En résumé, sous P-, les variétés
avec PAE élevé sont : Hyking, lonesco, Soissons (ALSIA)
. Complice, Gedser, CIMMYTIO (4PMI). En revanche, sous
P+, les variétés avec PUE élevé sont Robigus, CIMMYTI],
Donator (ALSIA) ; Soissons, CIMMYTI4, lonesco (4PMI).
Ces contrastes illustrent la diversité des stratégies
racinaires (prospection vs efficience d’utilisation) et leur
dépendance a I'échelle de temps de I'essai (28 vs 96 jours)
et au substrat (inerte vs sol naturel).

Concordance inter plateformes et robustesse de
Pindicateur composite

Malgré des protocoles différents (période, substrat,
schéma d’apport), ~30 % des génotypes gardent un rang
cohérent entre plateformes (Figure 3). Le coefficient de
corrélation de Pearson entre P indicator (P-) ALSIA vs
4PMI atteint R = 0,426 (p=0,03) ; la concordance de Lin
est R = 0,424 (p=0,0069) ; Bland Altman confirme une
bonne accordabilité, avec un seul génotype en dehors
des limites (Pibrac). Cela valide I'utilité opérationnelle
d’'un indicateur synthétigue combinant acquisition et
utilisation pour pré sélection de tolérance P en conditions
contrélées complémentaires du champ.

ROle des traits racinaires

Les données ALSIA indiguent, sous P-, des taux de
croissance racinaire accentués chez Advisor, Crusoe,
Donator, lonesco, RGT Lexio, RGT Pulko, avec accélération
en fin de cycle, signe d'une réallocation vers le compartiment
racinaire pour compenser la carence, tandis que des
génotypes comme Rubisko n'expriment cette dynamique
gu’en P+. L'interaction a trois voies (temps x génotype x
traitement) est hautement significative, confirmant la forte
dépendance génotypique des trajectoires de croissance
racinaire en fonction de P.
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Figure 3 : comparaison du classement entre les deux plateformes.
~30 % des génotypes montrent un rang similaire sur les deux
expérimentations.

))» DISCUSSION

» Une discrimination variétale forte, modulée par
Pintensité réelle de la contrainte en phosphore

Les analyses multi sites montrent que la variabilité
génétique constitue le principal facteur expliquant le
rendement, avec une part de variance atteignant 94 %
a VIE21 et 66 % a GIR21. L'effet du phosphore ne devient
apparent que lorsque la carence est significative. A GIR21,
environnement clairement limitant, I'interaction génotype
x modalité P explique prés de 30 % de la variance en
rendement, alors qu’elle est quasiment nulle a VIE21 ou le
P Olsen est élevé. Ces contrastes soulignent la nécessité
de caractériser précisément le statut phosphaté du sol,
par exemple 15 mg-kg' a GIR23 contre 32 mg-kg™'a VIE2],
afin de bien interpréter les réponses AP/NP et d'éviter
de surestimer la sensibilité variétale lorsque la contrainte
est insuffisante.

» Les proxys issus du red edge complementent les
indices classiques pour détecter le stress P

L'intégration temporelle des indices de végétation (AUC)
met en évidence la performance supérieure du Cl_red
edge pour détecter les situations de stress phosphaté par
rapport aux autres indices de végétation. Les corrélations
entre AAUC et Arendement atteignentr = 0,47 a GIR21 et
r = 0,34 a VIE2], supérieures a celles obtenues avec NDVI,
NDRE ou MCARI2. Le Cl_red edge, sensible aux variations
précoces de chlorophylle et d’architecture foliaire,
apparait ainsi comme un indicateur précoce et robuste
de la contrainte P. L'essai ADAS confirme par ailleurs que
les différences NDVI entre P+ et P- sont détectables des
décembre, sans interaction variétés x traitement, ce qui
valide I'existence d’'une fenétre hivernale de détection
utile, avant la montaison et I'interaction avec l'azote,
tant pour la sélection que pour le pilotage agronomique.

» L’architecture génétique de la PUE est fortement
conditionnée par la phénologie

Le GWAS conduit sur 199 lignées a permis d’identifier 17

QTL répartis sur 10 chromosomes. Parmi ceux ci, un QTL

majeur sur 2D correspond a Ppd D1, géne clé du controble

de la photopériode. Ce locus influence simultanément

la PUE, le GPY et le rendement (GY), ce qui montre que

la phénologie conditionne la dynamigue d’acquisition et
d'utilisation du phosphore. Les QTL mettant en jeu la PUE
doivent donc étre interprétés avec prudence : certains
refletent vraisemblablement des effets phénologiques
plutdt gu’'un déterminisme direct de I'absorption du P.
La faible stabilité des associations entre sites francais et
britannigues renforce I'importance de validations multi
environnements. Malgré cela, plusieurs QTL récurrents sur
4B, 5A, 6B et 7B, associés a la concentration du P dans
le grain et la PUE, révélent I'existence de déterminants
génétigues robustes.

» La sélection génomique montre un potentiel
opérationnel élevé

Les modeéles de prédiction génomigue (RKHS) atteignent
des précisions élevées, de l'ordre de r = 0,65 pour le
rendement en NP et r = 0,60 pour la PUE. Ces niveaux
de performance indiguent que la sélection génomique
peut réduire fortement les besoins en phénotypage, en
particulier sous P limité, et qu’elle est adaptée a des traits
complexes, fortement influencés par I'environnement.
Combinée aux proxys drone, elle permet de concevoir
un pipeline réaliste de sélection intégrée, fondé sur un
pré criblage via les indices AUC Cl_red edge, suivi d’'une
prédiction génomique du rendement NP et de la PUE,
puis d’'une validation ciblée sur sols dont le P Olsen
est inférieur ou égal a 15 ppm, seuil identifié comme
discriminant au Royaume Uni.

» Les essais britanniques éclairent les mécanismes
de la réponse au P

Les données obtenues a Rothamsted révelent un plateau
de réponse autour de 15 ppm P Olsen, ainsi gqu’un plateau
de P grain proche de 10 ppm, constants sur plusieurs
années d’expérimentation. Au dela de ces niveaux, le
phosphore du sol seule ne limite plus le rendement. Les
variétés les plus productives se caractérisent par une
teneur en P grain plus faible, ce qui traduit une efficience
d’absorption-utilisation plus forte du phosphore : elles
produisent davantage de biomasse et de grain pour
une quantité de P absorbée donnée. Ce résultat s’inscrit
pleinement dans les objectifs d’une agriculture plus
économe en intrants, qui vise a maximiser le rendement
tout en réduisant I'exportation minérale et donc les
besoins d'apports compensatoires.

» Les techniques de phénotypage racinaire révelent
des compromis subtils entre acquisition et
utilisation du P

Les observations réalisées dans les différentes
plateformes mettent en évidence des comportements
contrastés selon le niveau de phosphore. En condition
P-, lacquisition (PAE) et I'utilisation interne (PUE interne)
sont systématiquement corrélées positivement, avec des
coefficients compris entre 0,49 et 0,67. En condition
P+, la relation est initialement positive, comme observé
dans le dispositif 4PMI (r = 0,81), mais devient négative
a plus long terme, notamment a ALSIA (r = -0,89). Cette
inversion montre que les génotypes fortement acquisitifs
dégradent leur efficience interne lorsque le phosphore
n'est pas limitant, révélant un compromis physiologigue
entre exploration agressive du sol et conversion efficace
du P absorbé en biomasse utile.

Les catégories APUE (ER, ENR, NER, NENR) permettent
d’identifier des idéotypes adaptés aux différents contextes
. les profils ER sont particulierement performants dans les
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milieux pauvres en P, comme CIMMYT15 ou Alessio, tandis
que les profils ENR constituent des candidats intéressants
pour les systemes visant a limiter I'exportation de
phosphore. La concordance entre plateformes, avec
des corrélations Pearson et Lin autour de 0,43, démontre
gu’un indicateur composite normalisé (P indicator)
peut servir de critere robuste de présélection malgré la
diversité des protocoles expérimentaux.

» Implications agronomiques et perspectives
de sélection

Les convergences entre essais francais, britanniques et
conditions contrbélées montrent que la tolérance au déficit
en phosphore repose sur une coordination efficace entre
acquisition précoce et utilisation interne du P, ainsi que
sur la capacité a maintenir le rendement sans augmenter
la teneur en P du grain. Les signatures précoces du red
edge, les profils racinaires ER en conditions carencées
et les génotypes ENR adaptés a des systemes a faible
exportation constituent des leviers majeurs pour la
sélection.

Ces résultats convergent vers une stratégie intégrée
combinant un pré criblage racinaire basé sur le P indicator,
une sélection génomique centrée sur le rendement NP et
la PUE, des validations champ sur sols <15 ppm P Olsen,
et I'utilisation du Cl_red edge comme proxy standardisé
des pertes de rendement.

))» CONCLUSION GENERALE

Le projet FSOV PGEN BW constitue, a I'échelle
européenne, 'un des premiers dispositifs intégrés visant a
caractériser de maniére conjointe la variabilité génétique,
les réponses physiologiques et les déterminants
racinaires de l'efficience d’utilisation du phosphore
(PUE) chez le blé tendre d’hiver. L’'approche multi échelle
mobilisée — essais au champ en France et au Royaume
Uni, phénotypage a haut débit, analyses génétiques
pangénomiques, et phénotypage racinaire non destructif,
a permis d’obtenir une vision cohérente et mécanistique
des stratégies variétales impliquées dans la tolérance a
la carence en P.

Les essais francais ont mis en évidence une forte
discrimination variétale, avec une contribution dominante
du facteur génotype au rendement dans tous les
environnements limitants en phosphore, et un effet
phosphore détectable uniguement en présence d’'une
contrainte réelle et documentée du sol. Parallelement,
les analyses de télédétection ont montré que les indices
issus de la bande red edge, notamment Cl_red edge,
constituent les proxys les plus sensibles pour détecter la
carence en phosphore et prédire les pertes de rendement,
surpassant les indices tels que NDVI ou NDRE.

L'analyse génétique, basée sur un panel représentatif
de 199 génotypes, a permis d’identifier 17 QTL sur 10
chromosomes, incluant un locus majeur sur 2D associé
au gene Ppd DI, soulignant le réle structurant de la
phénologie dans lI'expression de la PUE et de ses
composantes. Les performances obtenues en prédiction
génomique, avec des précisions allant jusgu’a r = 0,65
pour GY en condition P et = 0,60 pour la PUE, ouvrent
la voie a une intégration opérationnelle de la sélection
génomigue dans les programmes d’amélioration variétale
ciblant la sobriété en intrants.

Les essais conduits au Royaume Uni ont apporté une
perspective complémentaire en caractérisant la courbe
de réponse au P : un plateau de rendement dés ~15 ppm
P Olsen, et une stabilisation du P grain autour de ~10
ppm. Ces valeurs constituent des repéres agronomiques
majeurs pour la gestion raisonnée du phosphore et
confortent la pertinence des variétés combinant haut
rendement et faible exportation de P.

L'apport le plus innovant du projet repose sur le
phénotypage racinaire, qui révéle des stratégies
contrastées d’exploration et d’utilisation du P. Sous
carence, l'acquisition (PAE) et l'utilisation interne
(PUE) sont coordonnées positivement, tandis gu’en
conditions non limitantes, un trade-off émerge entre forte
acquisition et efficience interne, particulierement marqué
dans les essais de longue durée (ALSIA). La classification
fonctionnelle des génotypes en catégories ER, ENR, NER,
NENR, ainsi que la cohérence inter plateformes obtenue
avec l'indicateur composite P indicator, offrent un cadre
robuste pour la pré-sélection racinaire.

Dans I'ensemble, les résultats convergent vers une vision
opérationnelle cohérente : la tolérance a la carence en P
repose sur une intégration dynamique entre l'architecture
racinaire, la phénologie, la vigueur foliaire, la capacité
a maintenir la biomasse sous stress, et une allocation
raisonnée du phosphore dans les grains. Le projet
montre gue ces composantes peuvent étre phénotypées,
quantifiées et intégrées dans un schéma de sélection
moderne reliant, pour la premiére fois, racines - canopée
- rendement > génétique.

Ainsi, PGEN BW apporte non seulement des résultats
scientifiques majeurs, mais propose aussi un itinéraire
technologiqgue complet pour développer des variétés
plus efficientes et compatibles avec les enjeux actuels
de réduction des intrants phosphatés. Ce pipeline — Les
techniques de phénotypage racinaire - indices drone
> GWAS - prédiction génomigue - validation champ
sur sols =15 ppm — offre une base solide pour accélérer
'amélioration génétigue et orienter 'agronomie vers une
utilisation plus durable et stratégique du phosphore, dans
un contexte ou cette ressource devient, plus que jamais,
un facteur limitant de la résilience des systemes céréaliers.
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