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Résumé

Le séquencage du génome du riz a permis d’établir un catalogue des quelque 35 000 genes
et des éléments transposables qu’il contient. Ce génome constitue a la fois une référence et
un outil pour découvrir la fonction des genes du riz, comprendre I'organisation générale
de ce génome et pour progresser dans la compréhension et la connaissance des génomes
des autres céréales. L'introduction des nouvelles technologies a haut débit révolutionne
I'analyse de la biodiversité des especes sauvages et des innombrables variétés cultivées et
accélere I'étude de I'évolution du genre Oryza et des céréales. Elles offrent un outil de
génotypage d'une résolution exceptionnelle et ouvrent la voie a lisolement et la
caractérisation d’un nombre de génes d’intérét toujours plus grand tant pour le riz que pour
les autres céréales. Certains d’entre eux sont déja utilisés par les sélectionneurs.
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Abstract

Rice genomics: A tool for breeding rice and other cereals

Rice genome sequencing has made it possible to establish a catalogue of its ~35,000 genes
and of its transposable elements. This genome is both a reference and a tool for discovering
gene functions, understanding its general organisation and for progressing in our
knowledge of other cereal genomes. Development of next generation sequencing
technologies has revolutionized analysis of the biodiversity of both cultivated varieties and
related wild species. It has considerably boosted the analysis of the evolution of the Oryza
genus, as well as of other cereals. It provides a fantastic genotyping tool and opens avenues
for isolating and characterizing an ever-increasing number of important genes, some of
which are already manipulated in breeding programmes.
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e riz est une espece majeure

pour lalimentation humaine

puisqu’il est consommé par la
moitié de lhumanité. Cest aussi
la céréale pour laquelle les études
de génomique sont les plus avancées.
En effet, parmi les céréales, son
génome est l'un des plus petits
(~ 400 Mbp) ; ce dernier est large-
ment colinéaire avec celui des autres
céréales (C'est-a-dire que l'ordre des

génes le long des chromosomes est
sensiblement le méme que celui qui
est observé chez les autres céréales ;
la conservation de l'ordre des genes
entre chromosomes ou fragments de
chromosomes au sein d’'une espece ou
d’especes distinctes est aussi appelée
synténie). Elle se préte plus facilement
a la trangenese, donc a l'obtention
de plantes génétiquement modifiées.
C'est la premiere espece cultivée dont
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le génome a été séquencé avec une
haute précision. Sa variabilité géné-
tique est importante et répertoriée
dans des collections publiques (plus
de 110 000 accessions a I'Internatio-
nal Rice Research Institute (http://
www.irri.org/our-science/genetic-diver-
sity-conservation). Des programmes
de recherche et d’amélioration exi-
stent dans pratiquement chaque pays
producteur.

La génomique du riz commence au
début des années 1990 avec le pro-
gramme japonais de détermination
des expressed sequenced tags ([EST]
ou séquences partielles d’ADNc) et la
mise en place doutils, tels que les
cartes génétiques (http://www.gra-
mene.org/) et les cartes physiques
(http://www.omap.org), qui ont per-
mis de déterminer, de facon ordon-
née, la séquence «compléte» du
génome de la variété Nipponbare
selon la méthode classique de Sanger
(International Rice Genome Sequencing
Project, 2005). Simultanément, d’autres
outils se sont mis en place pour élucider
la fonction des genes. L'achevement de
la séquence du génome du riz, apres
celui de Pespece modele Arabidopsis
thaliana, a permis de montrer qu’il était
possible davoir accés a la séquence
d'un génome de plante et d’en tirer des
informations importantes pour élaborer
des stratégies d’amélioration des plan-
tes. Dans le méme temps des technolo-
gies nouvelles de séquencage a tres haut
débit (next generation sequencing tech-
niques [NGST]D ont été développées,
divisant les cotts par 10 000 en 'espace
de dix ans et réduisant les délais
d’obtention d'une ébauche de séquence
de plusieurs années a4 quelques semai-
nes (Delseny et al., 2010 ; Schneeberger
et Weigel, 2011). Ces avancées permet-
tent maintenant d’obtenir une séquence
de qualité raisonnable pour un nombre
toujours plus grand d’especes (plus
d’une trentaine de génomes de plantes
supérieures ont déja été publiés et
bien d’autres seront prochainement
disponibles). Ces données nouvelles
permettent la comparaison entre
génomes d’especes voisines, comme
les céréales, a une résolution encore
jamais atteinte. L'apport le plus
important des nouvelles technologies
de séquencage est qu’elles donnent
acces a la quasi-totalité de la variabilité
génétique d’'une espece.

L’objectif de cet article est de retracer
les grandes étapes de la génomique du
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riz, de montrer ce que l'on sait
aujourd’hui de l'organisation de son
génome et de celui des autres grami-
nées, et d’illustrer I'utilisation de ces
informations en amélioration des
plantes.

Le séquencage

du génome du riz
et son organisation
générale

Le séquencage du génome du riz a
été réalisé en plusieurs étapes qui
ont permis de mettre en place toutes
les ressources nécessaires a la réalisa-
tion d'un séquencage de trés haute
qualité et a 'annotation structurale et
fonctionnelle de la séquence (I'annota-
tion est la démarche qui consiste a
délimiter, dans la séquence, les geénes,
les éléments transposables [séquences
d’ADN capables de se déplacer et de se
multiplier de maniere autonome dans
un génome), les séquences régulatrices
eta en €lucider la fonction biochimique
ou biologique). Le séquencage géno-
mique proprement dit a été le fait
dun consortium, 1'International Rice
Genome Sequencing Project (Inter-
national Rice Genome Sequencing
Project, 2005), qui a travaille sur la
variété japonaise Nipponbare (Japo-
nica). Dans le méme temps, des
initiatives chinoises ou industrielles
ont produit des brouillons du génome
de la méme variété ainsi que de
la wvariété élite chinoise 93-11 de
type Indica. Au total, ~ 390 Mbp,
représentant 12 chromosomes, ont
été séquencées. Bien que la séquence
soit réputée complete, il reste encore
une trentaine de trous, dont 9 régions
centromériques, et 10 des 24 régions
telomeériques.

Depuis 2005, l'essentiel du travail
consiste a augmenter les ressources
biologiques utiles aux études géno-
miques, a annoter la séquence de
référence, a cloner et caractériser de
facon fonctionnelle les genes d’intérét
et a explorer la biodiversité génétique
du riz de facon a améliorer les variétés
existantes.

Actuellement, environ 1253 000 EST
sont répertoriées dans la base de
données dbEST (http://www.nchi.

467

nlm.nih.gov/dbEST/dbEST_summary.
htmlD). L'étiquetage des genes par des
séquences partielles d’ADNc fournit a
la fois des informations sur I'expres-
sion des génes, mais représente éga-
lement un apport essentiel pour
lannotation du génome. Des collec-
tions d’ADNc complets existent, aussi
bien pour Nipponbare que pour des
variétés Indica (Jiang et al., 2012).
Cette ressource a €té complétée
récemment par les stratégies de
séquencage a tres haut débit RNA-
Seq (Zhang et al, 2010 ; Lu et al.,
2010). La qualité de l'annotation du
génome, basée dans un premier temps
sur des prédictions bio-informatiques,
a été largement améliorée par 'apport
de ces informations, par les données
de protéomique (Helmy er al., 2011),
ainsi que par la comparaison avec des
séquences déterminées sur d’autres
céréales. La séquence a été annotée
indépendamment par le consortium
international (http://www.rapdb.dna.
affrc.go.jp/) et une équipe américaine
(http://www.rice.plantbiology.msu.

edu/). Lannotation est régulierement
mise a jour sur ces sites. Le premier
groupe estime qu’il y a 31 439 génes,
validés par l'existence d'un ADNC,
alors que le second considere qu’il y
en a 42653, essentiellement sur la
base de prédictions bio-informatiques.
Cette différence est due au fait que,
jusqu’a récemment, l'assemblage des
12 pseudo-molécules représentatives
des 12 chromosomes ne faisait pas
consensus, que différentes méthodes
de validation des genes sont utilisées
et que de nombreuses ambiguités sont
créées par la présence de rétrotrans-
posons (RT). Depuis octobre 2011,
des séquences de pseudo-molécules
communes ont été définies, mais les
processus d’annotation restent dis-
tincts. Malgré ces divergences, qui
illustrent la difficulté a annoter cor-
rectement un génome, le nombre de
genes est estimé a ~ 35000 et est
voisin de celui d Arabidopsis. Ces
genes se répartissent en ~ 13 000
familles. Les €léments transposables,
complets ou partiels, dont plus de
250 familles de RT, (http://www.
retroryza.fr/), représentent 35 % du
génome. Lannotation fonctionnelle
repose, elle, sur la comparaison de
séquences avec des genes déja connus
chez d’autres especes, sur I'exploita-
tion des collections de mutants et de
lignées transgéniques qui permettent
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d’associer un geéne a un phénotype
(Krishnan et al., 2009 ; Sakurai et al.,
2011), sur le clonage positionnel de
genes d'intérét, sur les profils de
coexpression des genes déduits de
l'analyse de puces a ADN (Childs
et al., 2011 ; Jiang et al., 2012), sur
l'analyse des interactions protéines-
protéines ou interactome (Sapkota
et al., 2011), et sur des validations
expérimentales.

La génomique
comparative du riz
et des céréales

Les premieres études de cartographie
du riz a 'aide des marqueurs molécu-

laires ont suggéré que les chromoso-
mes 1 et 5, ainsi que les chromosomes
11 et 12, portaient des genes dupli-
qués. La détermination de la séquence
a permis la comparaison, deux a deux,
de tous les chromosomes et a abouti
a une caractérisation de l'ensemble
des duplications inter- et intrachromo-
somiques (International Rice Genome
Sequencing Project, 2005 ; Yu et al.,
2005). L'analyse la plus récente (Salse
et al., 2008) conclut a une duplication
du génome entier (WGD, Whole
Genome Duplication) qui se serait
produite il y a ~ 70 millions d’années
(c'est-a-dire peu avant la divergence
des génomes de céréales) impliquant
les chromosomes r11-r12, r5-r1, r10-r3,
17-13, 1412, 1918, 12-16. Ces sept
duplications majeures couvrent ~ 70 %
du génome (figure 1). Ces travaux
suggerent que le riz moderne diploide

Figure 1. Les duplications du génome du riz.

Figure 1. Duplications in the rice genome.

Les 12 chromosomes duriz (r1-r12) sont représentés selon un modéle circulaire. Les génes paralogues (homologues au
sein de I'espéce et dérivant d'un ancétre commun par duplication) qui définissent les 7 duplications majeures sont reliés

entre eux par une ligne colorée.
Adapté de Salse et al. (2008).

est un ancien polyploide, a l'instar de
toutes les plantes supérieures (Salse,
2012).

Depuis la publication de la séquence,
de nouvelles technologies (NGST),
plus efficaces en termes de produc-
tion, ont permis d’obtenir les séquen-
ces plus ou moins élaborées des
génomes d’autres céréales ou grami-
nées (Delseny et al, 2010). Celles
du sorgho, du mais et du millet des
oiseaux (Setaria italica) ont été
publiées, permettant des comparai-
sons entre ces génomes et celui du riz.
Il en est de méme pour le Brachypo-
dium, une graminée de plus en
plus utilisée comme plante modele
pour l'étude du génome graminée,
du fait de la petite taille de son
génome et de la facilité de sa culture
en conditions controlées. Ainsi, parmi
les 13 000 familles géniques du riz,
10 900 sont représentées chez le mais
et 11500 chez le sorgho alors que
1200 semblent spécifiques du riz.
Environ 75 % des génes sont conser-
vés entre le riz et les autres graminées
étudiées, c’est-a-dire 67 % riz-mais,
79 % riz-sorgho, 73 % riz-blé, et 82 %
riz-Brachypodium (Schnable et al.,
2009 ; Saise, 2012).

Les techniques de cartographie géné-
tique suggéraient que le génome du
riz était colinéaire avec celui des
autres céréales et avaient permis de
représenter la synténie chez les céréa-
les sous la forme de cercles concen-
triques (Moore et al, 1995). Ces
observations ont été largement confir-
mées (figure 2) au fur et 2 mesure que
la résolution des cartes s’est affinée,
puis que les séquences génomiques
sont devenues disponibles (Salse et
Feuillet, 2011). Elles ont permis de
proposer un scénario évolutif a partir
d’'un ancétre commun (figure 3) pos-
sédant 5 chromosomes (Salse, 2012).

Séquencage
des génomes
du genre Oryza

Outre les deux especes cultivées,
Oryza sativa et Oryza glaberrima, le
genre Oryza comprend 22 especes
sauvages représentant dix types de
génomes, qui ont divergé entre un
et 25 millions dannées, avant la
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Figure 2. Représentation de la synténie entre les chromosomes de céréales selon le modele des cercles

concentriques.

Figure 2. Synteny between cereal chromosomes, according to the concentric circular model.

Les génomes de blé, mais, sorgho, Brachypodium et riz sont représentés par leurs chromosomes, disposés sur des
cercles concentriques. Le génome du riz est au centre avec ses 12 chromosomes caractérisés chacun par une couleur et
celui du blé a I'extérieur. Le code couleur permet de repérer les segments chromosomiques homologues d'un
chromosome de riz chez chacune des autres graminées. Les fléches indiquent les fusions et réarrangements de
chromosomes qui se sont produites chez les graminées et qui expliquent des nombres de chromosomes distincts : ainsi,
les chromosomes 1 et 2 du sorgho (troisieme cercle a partir du centre) résultent respectivement de la fusion des
chromosomes 3 et 10 et 7 et 9 du riz. Ces fusions sont matérialisées par des fleches reliant les fragments
correspondants. Seul le génome haploide du blé est représenté et celui du mais, tétraploide cryptique, est représenté par
deux cercles rapprochés. Le long d'un rayon du cercle, les génes sont trés largement conservés d'une espéce a |'autre.

Adapté de Salse et Feuillet (2011).

domestication. Un important pro-
gramme ameéricain, the Oryza Mapping
Alignment Project (IOMAP] , http://
www.omap.org/) s’est fixé pour objec-
tif d’analyser en détail les différents
génomes des riz sauvages et cultivés,
d’abord au niveau des cartes physi-
ques, puis, au travers d’un consortium
international, au niveau de la séquence
(Goicoechea et al., 2010). Cette res-
source permet d’avoir acces a I'évolu-
tion des genes et des génomes au sein
du genre Orpza et au processus de
domestication. Les séquences produi-
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tes par les NGST, qui consistent a
découper le génome en trés petits
fragments (centaines de nucléotides),
puis a les lire et les assembler, peuvent
étre de qualité tres inégale et dépen-
dent en fait de l'objectif recherché.
Si l'on veut obtenir une séquence
de référence, précise et correctement
assemblée, un taux de couverture élevé
(lecture de plusieurs copies de chaque
fragment) est nécessaire et une combi-
naison des différentes technologies est
indispensable. Si, 'objectif est d’obtenir
du polymorphisme ou un génotypage,

une couverture beaucoup plus faible
est suffisante, mais il est indispensable
de disposer d’'une séquence de réfé-
rence de bonne qualité, comme celle
de Nipponbare.

Actuellement, les séquences des
bras courts du chromosome 3 de
14 especes, ainsi que les séquences
completes d’O. glaberrima, O. rufipo-
gon, O. nivara, O. brachyantha et
O. longistaminata ont été déterminées
et plusieurs autres sont en progres.
Limpact des éléments transposables,
et notamment des RT, sur la taille
des génomes a été mis en évidence.
Lamplification récente de seulement
trois familles de RT a conduit au
doublement de la taille du génome
chez O. australiensis. De méme, deux
familles de RT sont responsables d’une
partimportante de la variabilité de taille
entre 12 des génomes Oryza (Zuccolo
el al., 2007). Au niveau génique, une
premiere étude portant sur neuf géno-
mes, ciblée sur les genes Adh1-Adh2
codant l'alcool-déhydrogénase, a mis
en évidence une grande plasticité
du génome, avec une rupture de la
synténie provoquée par des pertes ou
des acquisitions de geénes. Une étude
plus récente (Lu et al., 2009) autour de
Monoculm, un géne impliqué dans le
tallage, a confirmé cette observation et
révélé une variabilité des éléments
transposables, ceux-ci étant conservés
seulement entre especes ayantle méme
génome (par ex. AA ou BB). Si une
grande conservation de la présence et
de l'ordre des genes est généralement
observée, chez certaines especes, cer-
tains genes auraient €té créés de novo,
maintenus préférentiellement, ou insé-
rés. Lexploitation des ressources
d’OMAP et l'acquisition de séquences
d’autres génomes a également révélé
limportance de I'évolution concertée
dans l'évolution des génomes des
céréales (ce terme traduit le fait que
des mécanismes, encore mal connus,
homogénéisent certaines familles mul-
tigéniques, de sorte qu’elles paraissent
avoir évolué moins vite que d’autres
séquences et de facon coordonnée).
L’analyse de la séquence du génome
du sorgho, puis de Brachypodium
a démontré qu’une duplication du
riz dans la région subtélomérique des
chromosomes 11 et 12, d’abord consi-
dérée comme une duplication segmen-
taire récente (Yu et al., 2005), avait
en fait pour origine la duplication
génomique commune a l'ensemble
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Figure 3. Modeéle d'évolution des génomes de graminées a partir d'un ancétre a 5 chromosomes

Figure 3. Evolution model of cereal genomes from 5 chromosome ancestors.

Les chromosomes sont représentés avec des codes couleur pour illustrer I'évolution des segments a partir d'un ancétre
commun avec 5 protochromosomes. Les événements de duplication majeurs sont représentés par un cercle rouge. Les
autres remaniements supposés dans ce scénario sont des duplications et des fusions de chromosomes. La structure
des génomes actuels est représentée au bas de la figure, avec les mémes codes couleurs.

Adapté de Salse (2012).

des céréales, datée a ~ 70 millions
d'années (Wang et al, 2011). La
comparaison des séquences dans cette
région dupliquée chez trois especes de
riz, O. sativa (AA), O. glaberrima (AA)
et O. brachyantha (FF), a permis de
conclure a I'homogénéisation de la
séquence, a la fois des genes et des
séquences non codantes (Jacquemin
et al., 2011). L’évolution concertée de
cette région semble avoir été un
phénomeéne récurrent dans T'histoire
du genre Oryza et probablement chez
I'ensemble des céréales.

Reséquencage
et génotypage
de nouvelles variétés

Le terme reséquencage désigne le
séquencage complet ou partiel du
génome d’individus, de variétés ou
d’accessions d’especes pour lesquelles
on dispose déja d'une séquence de
référence. Il vise a détecter la variabi-
lit¢ génétique qui existe chez ces

échantillons sous forme d’insertions/
délétions (InDels) de segments chro-
mosomiques ou de différences de
nature d’'un nucléotide (single nucleo-
tide polymorphism ou SNP). Pour le
riz, deux stratégies de reséquencage
ont été développées. La premicre a
consisté en un reséquencage partiel
d’environ 100 Mbp non répétées, par
hybridation a I'aide de puces a ADN,
l'autre en un reséquencage global par
NGST. L’hybridation ne permet de
détecter qu'une partie des SNP et ne
donne pas acces a la variabilité due
aux InDels ou au nombre de copies
d’'un gene. Elle a été appliquée a une
vingtaine de variétés cultivées de type
Indica ou Japonica. Apres les étapes
de validation, plus de 150 000 SNP
fiables ont été découverts et, en
moyenne, entre 26 700 et 57 000 SNP
permettent de distinguer chaque cou-
ple de variétés. Le niveau d’introgres-
sion et les flux de génes entre ces
variétés ont ainsi pu étre déterminés
avec une haute résolution. A partir de
cette étude, des puces de génotypage
plus simples, contenant 44 000 oligo-
nucléotides identifiant chacun un SNP,
ont été réalisées et ont été utilisées pour
de la cartographie génétique par asso-
ciation a I'’échelle du génome (Famoso
et al., 2011). La combinaison de diffé-
rentes stratégies de séquencage et un
taux de couverture élevé (10-50x)
révelent un nombre important de
différences autres que les SNP, non
seulement entre variétés Indica et
Japonica, mais aussi au sein de chaque
groupe (Arai-Kichise ez al., 2011). Ainsi,
la variété Omachi (Japonica) différe
de Nipponbare par ~ 132500 SNP,
16 500 insertions et 19 300 délétions.

La technique de reséquencage direct
a faible couverture (< 2 x) a été
appliquée au génotypage de lignées
recombinantes (RIL) issues du croise-
ment 93-11 x Nipponbare et du
croisement Zhenshan x Minghui 63
(Xie et al., 2010). Grace a l'utilisation
d'un code barre, les génomes des
différentes lignées sont séquencés
simultanément en une ou quelques
expériences. Environ 1500 000 SNP
fiables ont été détectés et ont permis
de cartographier un peu plus de
5000 points de recombinaison sur le
premier croisement. Les 238 lignées
du second croisement ont été géno-
typées en une seule expérience, avec
une couverture de 0,055 x par lignée.
A cette résolution, les deux parents
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different par ~ 13 200 SNP et le gene
GWS5, correspondant a un quantitative
trait locus (QTL) de taille du grain
précédemment cloné, a pu étre loca-
lisé en une seule expérience.

Reséquencage
et isolement
de genes d'intérét

En permettant le génotypage dun
grand nombre d’individus avec une
grande résolution, le reséquencage a
tres haut débit permet de développer
une nouvelle approche pour identifier
et caractériser des genes d’intérét. 11
s’agit de la cartographie d’association
qui consiste a rechercher quel poly-
morphisme est associé, dans une
population représentative de la varia-
bilité génétique, au caractere recher-
ché. Ainsi, les génomes de 517 variétés
représentatives de la variabilité géné-
tique des riz chinois, ont été reséquen-
cés a un taux de couverture de ~ 1 x.
Les variétés ont été analysées en
parallele pour 14 caracteres agronomi-
ques (tallage, taille du grain, nombre
d’épillets, couleur du grain, date de
floraison, teneur en amylose. . .) et les
SNP associés a chaque caractere ont été
recherchés. Prés de 3,6 millions de SNP
ont été identifiés et, pour une majorité
de caracteres, il a été possible d’en
identifier quelques-uns, associés a un
ou quelques genes qui controlent le
caractere étudié. Cette stratégie est
validée par le fait que plusieurs des
genes ainsi identifiés avaient précé-
demment été isolés par l'approche
classique du clonage positionnel. Plus
récemment, ce sont les génomes
de 950 lignées, représentatives de la
diversité mondiale qui ont été resé-
quencés et analysés pour la date de
floraison et la taille du grain (Huang
et al., 2011). Trente-deux (32) nou-
veaux loci pour la date de floraison et
10 pour la taille du grain ont ainsi été
identifiés, illustrant Iextraordinaire
potentiel de cette approche. Enfin, le
reséquencage des génomes de plus
de 1500 accessions de riz cultivé ou
sauvage a permis de proposer de
nouvelles hypotheses sur la domestica-
tion du riz (Huang et al., 2012).

De facon générale, le reséquencage
devient une approche rapide et d'un
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colt raisonnable pour détecter des
différences entre lignées proches, ce
qui est souvent le cas du matériel utilisé
par les sélectionneurs, dans lequel
le polymorphisme des fragments de
restriction ou des microsatellites est
limité. A l'opposé, des régions quasi
invariantes ont été recherchées en
reséquencant 066 lignées (22 Indica,
22 Japonica et 22 O. rufipogon). Elles
correspondent souvent a des régions
contenant un ou des genes liés a la
domestication. Treize genes candidats
nouveaux ont été ainsi révélés (He
et al., 2011).

Une derniere application a consisté a
analyser les causes de la variabilité
somatique qui apparait au cours de la
culture de tissus ou de la production
de plantes transgéniques. Les géno-
mes de plusieurs lignées des collec-
tions de mutants d’insertion (Krishnan
el al., 2009) ont été séquencés et un
nombre important de SNP ou de
nouvelles insertions d’éléments trans-
posables ont été mis en évidence
(Sabot et al, 2011 ; Miyao et al.,
2012), rendant ainsi compte de la
variabilité observée.

Bénéfices
pour I'amélioration
des plantes

La génomique du riz a déja produit un
grand nombre de connaissances et de
ressources biologiques utiles a 'amé-
lioration de cette espece.

Elle a permis de dresser un premier
catalogue des genes du riz, mais le
plus souvent, il reste encore a en
découvrir et valider la fonction. Pour
cela, il faut cloner le géne, lui associer
un phénotype, ainsi qu'une fonction
biochimique. Plus de 600 genes,
dont certains ont une importance
majeure, ont ainsi déja été validés
(Jiang et al., 2012) et quelques exem-
ples sont présentés (tableau 1) : ce
sont, pour I'essentiel, des genes contrd-
lant Parchitecture de la plante, la date
de floraison, le poids des grains,
I'égrenage, la fertilité, des qualités
culinaires, la tolérance aux pathogenes,
la tolérance aux stress abiotiques,
et l'utilisation de l'azote. Des alleles
favorables ont été repérés, méme si
l'inventaire de leur diversité ne fait que
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commencer, offrant déja une premiere
base de travail aux sélectionneurs.
Deux grandes stratégies s'offrent aux
sélectionneurs pour utiliser ces infor-
mations : repérer dans les ressources
génétiques les variétés présentant les
alleles favorables et les introduire par
croisement dans les meilleures variétés
actuelles, en se servant de la sélection
assistée par marqueurs (SAM), ou bien
introduire directement l'allele intéres-
sant par transgenese. L'objectif est de
réaliser un « super riz » qui possederait
des résistances multiples aux insectes
et aux maladies, qui serait tolérant a la
sécheresse et aurait une bonne effica-
cité d’utilisation de l'azote et de I'eau.
Une deuxiéme retombée importante
est la simplification et I'amélioration
de la précision du génotypage. L'uti-
lisation du reséquencage en clonage
positionnel et en cartographie d’asso-
ciation accélere considérablement
l'isolement et la caractérisation des
geénes importants. Il est illustré de
facon plus ciblée par la recherche
systématique de  polymorphismes
liés a la production de biomasse
(Jahn et al., 2011). Dans un avenir
tres proche, ces technologies devraient
se généraliser aux nombreuses lignées
RIL, de substitution de segment de
chromosome (CSSL) ou quasi isogé-
niques (NIL), qui ont été créées pour
cartographier des QTL d’intérét (Miura
et al., 2011 ; Bocco et al., 2012) et
permettre la caractérisation d'un plus
grand nombre de genes importants
pour l'agriculture.

Un troisieme produit de la génomique
du riz est la fourniture d’informations
pour dautres especes aux génomes
moins bien connus a travers la géno-
mique comparative. Dans ce contexte,
aussi intitulé génomique translation-
nelle, les informations obtenues
chez le riz (par exemple la structure
ainsi que la fonction des genes)
peuvent étre transférées aux autres
especes proches dont le génome
complexe n’est pas encore correcte-
ment séquencé. Des exemples multi-
ples existent dans la littérature sur
I'utilisation de la séquence génomique
du riz pour développer des marqueurs
moléculaires ou isoler des génes
candidats permettant la dissection de
caractéres agronomiques quantitatifs
chez le sorgho, 'orge ou le mais avant
que leurs génomes ne soient séquen-
cés (Cooke et al., 2007). Aujourd’hui,
la génomique translationnelle est



Quelques génes importants caractérisés chez le riz.

Table 1. Some important genes characterized in rice.

Fonction controlée

Noms des génes

Références

Architecture

MOC1, DWARF10, DWARF27, D3, OsTB1, HTD1,
OsSPL14

Jiang et al., 2012

Date de floraison

OsG1, Hd1, Hd3a, RFT1, RCN1, Ehd1, Ehd2,
SE5, PHYB, ETR2, Hd6, Ghd7, OsMADS50,
OsMADS51, RFL, OsMADS56, OsMADS 14, OsLFL1

Tsuji et al., 2011

Taille de la panicule

RCN1, RCN2, LAX1, Gn1a, Ghd7, APO1, LOG, RFL,
LRK1, EP3, Ghd8, SPA, FZP, ASP1

Jiang et al., 2012,
Yoshida et al., 2012

Poids des grains

GS3, GW2, GW5, GIF1, RISBZ1, RPBF

Jiang et al., 2012

Egrenage Sh4, gSH1 Miura et al., 2011

Fertilité S5, SaM, SafF, S1 Ouyang et al., 2010,
Guyot et al., 2011

Aréme BADH2 Bourgis et al., 2008

Stress biotiques
Résistance a pyriculariose

Résistance a Xanthomonas
Résistance a cicadelle brune
Résistance a virus RYMV

Pib, Pi-ta, Pi-k, Pi9, Pi21, Pi36, Pi37, Pikm,
Pi5-1, Pi5-2, Pid3, Pb1, Pi-d2

Xal, Xa3, xab, xal3, Xa21, Xa27
OsH1-LOX, OsLox1, Bph14

Rymv1

Jiang et al., 2012

Jiang et al., 2012
Jiang et al., 2012
Albar et al., 2006

Stress abiotiques
Sécheresse
Salinité
Sécheresse et salinité
Froid
Submersion

OsSKIPa, DSM1, DSM2, OsCIPK12, OsGH3.13
SKC1, OsNAC6, OsKAT1, OsCIPK15

SNAC1, OsbZIP23, DST, AP59, OsSIK1, OsNAC10
OsCIPKO3, qLTG3-1, Ctb1 OsMYB3R-2, MYBS3
Sub1A, SNORKEL1, SNORKEL2

Jiang et al., 2012
Jiang et al., 2012
Jiang et al., 2012
Jiang et al., 2012
Jiang et al., 2012

Utilisation de l'azote

GS1.1, GS1.2, GInA, GOGAT, OsAAT1, OsAAT2

Jiang et al., 2012

Source : ce tableau est adapté de Jiang et a/. (2012).
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notamment utilisée chez le blé. Ainsi,
l'utilisation des informations acquises
grice a la séquence des génomes du
riz, du mais et du sorgho, a-t-elle
permis de cloner, chez le blé, un gene
de glutamate synthase, responsable
d’'un QTL majeur d’efficacité de I'uti-
lisation de l'azote (Quraishi et al.,
201D).

Conclusions
et perspectives

Dans cet article, nous avons essayé de
présenter les développements les plus
récents de la génomique du riz.

IIs démontrent la trés grande variabi-
lité du génome du riz d’'une variété a
lautre, phénomeéne que l'on qualifie
aussi de fluidité ou de plasticité du
génome. Ils ont déja une influence
considérable sur notre connaissance
de la biologie du riz et sur les
meécanismes physiologiques qui contr6-
lent nombre de caracteéres agronomi-
ques importants. Cependant, il est clair
que nous n’en sommes quau tout
début, pour au moins quatre raisons :
la technologie va encore évoluer, le
nombre de geénes a caractériser est
considérable, de nouveaux facteurs de
régulation de l'expression des genes,
tels que les petits ARN non codants,
commencent a émerger, et enfin nous
ne commencons qu’a peine a analyser
la diversité génétique.

Au plan de la technologie, la faible
longueur des séquences lues par les
NGST actuelles est un facteur limitant
pour lassemblage des séquences
génomiques. Il devrait étre supprimé
par les séquenceurs de nouvelle géné-
ration. De plus, les colts devraient
encore baisser. Mentionnons aussi que
le séquengage permet maintenant
d’accéder aux modifications non héré-
ditaires du génome comme les méthy-
lations des résidus cytosine. C’est1a une
méthode supplémentaire pour analy-
ser les processus épigénétiques dont
l'importance dans l'adaptation des
plantes a leur environnement est de
plus en plus reconnue, mais qui n’a
encore fait 'objet que d’études limitées
chez le riz (Feng et al., 2010).

Au plan scientifique, les objectifs pour
les prochaines années sont clairement
définis (Zhang et al., 2008) : identifier
la fonction de chacun des genes du riz
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d’ici 2020 en utilisant toutes les res-
sources disponibles ; recenser et ana-
lyser la diversité allelique des génes
utiles pour lagriculture ; transférer et
appliquer les découvertes de la géno-
mique a l'amélioration du riz. 1l est
d’autre part évident que les avancées
réalisées sur le riz ne vont pas se
limiter a cette espece, mais vont aussi
bénéficier a 'amélioration des autres
céréales. Réciproquement, on peut
également espérer que les avancées
sur les autres céréales bénéficieront
également a la recherche sur le riz. Cet
objectif de transfert est certainement le
plus ambitieux, mais il n'est pas
irréaliste au vu des variétés nouvelles
actuellement expérimentées, que ce
soit pour la tolérance a la submersion,
pour la tolérance aux pathogenes, ou
encore pour l'utilisation de l'azote.

Le succes passera nécessairement par
une formation accrue des sélection-
neurs aux nouveaux outils et une
sensibilisation plus grande des biolo-
gistes aux problemes agronomiques.
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