es processus impliqués dans I'élabo-

ration du rendement d’une cultu-

re sont influencés par deux types

de facteurs : les facteurs génétiques
(intrinseques a la plante) et les facteurs
environnementaux. Les stress environne-
mentaux abiotiques affectant une culture
peuvent occasionner des pertes de rende-
ments considérables. Ces contraintes
environnementales peuvent étre divisées
principalement en trois groupes selon
leur nature : la composition en éléments
minéraux du sol, les contenus hydriques
du sol et de l'air, et les chocs ther-
miques. Alors que les contraintes lides a
la composition minérale des sols sont
bien caractérisables et relativement
controlables, il est plus difficile de classi-
fier les stress hydriques et thermiques qui
peuvent survenir de fagon imprévisible.
La sécheresse induit ces deux derniers
types de stress qui peuvent intervenir
seuls ou en interaction, de fagon conti-
nue ou intermittente, précocement ou
tardivement dans la saison. Ceci entraine
une multiplicité de types de sécheresses
souvent inféodés a une région donnée. Il
est donc essentiel de caractériser conve-
nablement le type de contrainte environ-
nementale (en particulier celle provoquée
par la sécheresse) auquel la plante est
confrontée.

E. Belhassen, D. This, P. Monneveux :
Inra-Ensa, Génétique et Amélioration des
Plantes, 2 place Viala, 34060 Montpellier
cedex, France.

Tirés a part : E. Belhassen
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L'adaptation génétique face
aux contraintes de sécheresse

Eric Belhassen, Dominique This, Philippe Monneveux
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Les plantes cultivées
face aux contraintes
environnementales
abiotiques

Caractérisation
des contraintes

En ce qui concerne la composition des
sols, un déficit en certains éléments
minéraux (N, P, K, Mo, Cu, Zn, Fe,
B...) peut avoir des conséquences impor-
tantes sur le développement des plantes.
Un exces de minéraux (Al, Na, Cl...)
peut avoir des effets toxiques. Une classi-
fication précise des sols et des types de
stress minéraux établie en fonction de la
composition chimique des sols permet
de prévoir les risques encourus et les
actions a engager pour les éviter.

Les stress hydriques du sol doivent
étre décomposés en deux contraintes
opposées : le déficit hydrique et I'exces
d’eau entrainant I'asphyxie. Cette der-
niere contrainte apparait dans les
zones climatiques a pluies importantes
ou sur des sols non filtrants (présence
de couche d’argile). Dans les zones
soumises a la sécheresse, le déficit
hydrique du sol peut atteindre des
niveaux trés variables selon le type de
précipitations et les texture et structu-
re du sol. Les réserves en eau du sol
peuvent étre exploitées de fagon plus
ou moins complete par la plante. La
quantité d’eau exploitable d’un sol
(réserve utile en eau) constitue un

parametre important pour évaluer ses
potentialités.

Les stress hydriques de I'atmosphere,
définis comme des réductions de 'humi-
dité relative de l'air, entrainent des
modifications du pouvoir évaporant et
de la transpiration foliaire. Les réserves
utiles en eau du sol vont étre ainsi dimi-
nuées.

Les chocs thermiques peuvent étre défi-
nis comme |'apparition de températures
extrémes a certaines périodes du dévelop-
pement de la plante. Chaque espece
végétale peut étre caractérisée par une
température optimale de croissance. Par
exemple, activité physiologique du blé
est maximale a 25 °C; des températures
de 28 4 32 °C sont considérées comme
« stressantes ». Au-dela de 32 °C, on
peut observer des dommages irréversibles
pouvant aller jusqu'a la destruction de
organe ou de la plante. Les tempéra-
tures limites (« chocs thermiques
mortels ») sont, en général, inversement
proportionnelles a leur durée d’action.
De la méme maniere, des températures
trop basses entrainent des ralentissements
de croissance, voire une destruction des
végétaux exposés. Dans tous les cas,
Ieffet de la température est étroitement
relié A la durée d’exposition. Une unité
tenant compte de cette relation et fré-
quemment utilisée est le degré.jour qui
se calcule a partir des températures jour-
nalieres minimales et maximales. Des
quantités précises de degré.jours sont
nécessaires pour atteindre les différents
stades de maturité. Par exemple, la flo-
raison chez le tournesol est obtenue a
partir de 1300 degrés.jours. L'intensité




d’un déficit hydrique superposé a un
choc thermique peut étre exprimée en
utilisant un concept similaire au
degré.jour : le « degré.jour de stress » [1]
qui permet d'intégrer a la somme de
degrés.jours Ieffet du déficit hydrique.
Les mesures les plus utilisées pour quanti-
fier la contrainte climatique sont les
indices d’évapotranspiration, basés sur le
fait que les quantités d’eau évaporables
résultent de la transpiration du couvert
végétal et de I'évaporation directe de la
surface. Lorsque le couvert végéral est
dense et en pleine activité, les pertes par
évaporation et transpiration sont indépen-
dantes de la nature de la plante. Elles sont
essentiellement fonction du rayonnement
global incident et du pouvoir évaporant de
lair. Ces pertes sont appelées évapotrans-
piration potentielle (ETP) et correspon-
dent a la plus grande quantité d’eau éva-
porée. Lorsque les conditions sont
optimales mais que la végétation ne couvre
pas entierement le sol (début de cycle par
exemple), la consommation maximale
d’eau est inférieure 3 'ETP ; il s'agit alors
de I'évapotranspiration réelle maximale
(ETM) qui représente les besoins réels de
la culture. L’ETM est une fonction de
ETP et integre les données climatiques
locales ainsi qu'un coefficient cultural. Ce
coefficient prend en compte le stade végé-
tatif, la morphologie et la densité de peu-
plement de la culture. A titre d’exemple,
les coefficients culturaux du soja et du
tournesol a maturité, sont voisins de 1,3 et
1,6 respectivement, ce qui signifie que, a
maturité, le tournesol couvre plus le sol
que le soja de sorte que, pour une ETP
donnée, 'ETM sera plus faible pour le
tournesol que pour le soja (I'évaporation
sera moindre dans le cas du tournesol). Si
les conditions ne sont pas a 'optimum
(déficit hydrique, choc thermique...), I'éva-
potranspiration est inférieure 2 'ETM ; il
s'agit alors de I'évapotranspiration réelle
(ETR). Un « indice d’intensité de la séche-
resse », calculé par le rapport (ETM-
ETR)/ETM, est tres fréquemment utilisé
pour caractériser le type de sécheresse.

Les effets sur les plantes des différentes
contraintes environnementales décrites ci-
dessus dépendent des modalités d’action
des contraintes, ainsi que des especes
végétales exposées [2, 3]. Les effets d’un
stress hydrique sur la physiologie de la
plante se traduisent, d’une maniere géné-
rale, par des ralentissements de la dyna-
mique cellulaire (division, allongement,
translocation), par des altérations de la
mécanique énergétique (baisse de photo-
synthese, modification de la respiration)

et par des déséquilibres hormonaux
(acide abscissique, cytokinines...). Les
effets du stress pendant la germination, la
croissance ou la reproduction sont sou-
vent différents. En ce qui concerne la
production des especes cultivées, un type
de sécheresse donné (défini comme une
combinaison de chocs thermiques et de
déficits hydriques suivant un scénario
temporel particulier) peut avoir des effets
sur le rendement en grain et/ou en
matiere seche ainsi que sur la qualité des
produits récoltés. Chez le tournesol, un
déficit hydrique précoce (des le début de
I'été) entraine, dans les régions méditerra-
néennes, une baisse de rendement ; un
déficit hydrique tardif (apparaissant lors
du remplissage des grains) entraine une
chute de la teneur en huile.

Stratégies de tolérance
aux contraintes :
I'exemple de la sécheresse

Parmi les différents stress environnemen-
taux, la sécheresse est la contrainte envi-
ronnementale qui cause certainement le
plus de dommages dans les productions
agricoles. Comme il s'agit d’'un phéno-
mene composite, la tolérance a la séche-
resse est un caractere trés complexe. Pour
chaque type de sécheresse, plusieurs méca-
nismes de tolérance peuvent étre mis en
place. Le cas des plantes sauvages tolé-
rantes a la sécheresse (cactacées, plantes de
la résurrection) suggere que la sélection
naturelle a réalisé des tris de genes impli-
qués dans la régulation et/ou la mise en
place de mécanismes de tolérance.
Différentes stratégies de tolérance ont été
identifiées que I'on peut regrouper en
trois grands types d’adapration :

— I"échappement, qui consiste a réaliser
le cycle pendant la période favorable ;

— I'évitement de la déshydratation, qui
permet le maintien d’un potentiel
hydrique élevé dans la plante ;

~ la rolérance a la déshydratation qui
consiste en un ensemble d’aptitudes a
résister aux effets d’un faible potentiel
hydrique (résistances mécaniques, résis-
tances aux dégradations membranaires...).

Etude de la tolérance

a la sécheresse :

I"approche pluridisciplinaire
Analyser la « tolérance a la sécheresse »

exige de décomposer cette notion en plu-
sieurs caracteres lids & des mécanismes phy-

siologiques précis. L’état actuel des
connaissances dans ce domaine ne fournit
pas de criteres écophysiologiques infaillibles
: certains travaux s inscrivant dans le cadre
de 'amélioration de la tolérance au stress
hydrique tentent toutefois de définir des
criteres de sélection efficaces.

Les mécanismes de tolérance a la séche-
resse interviennent a différents niveaux
d’organisation de la plante. L'existence
de genes particuliers ou de régulations de
genes intervient dans le cadre de cer-
taines réponses cellulaires au stress. Ces
réponses vont déterminer la structure
et/ou le fonctionnement d’un ou plu-
sieurs organes, en modifiant conséquem-
ment le comportement de la plante
entiere ou du peuplement végétal lui-
méme. Ainsi, il sera probablement indis-
pensable de se déplacer sur cette échelle
de perception pour pouvoir intégrer les
différents mécanismes intervenant dans
la tolérance a la sécheresse. Les différents
domaines de recherche impliqués corres-
pondent a ces niveaux d’intégration : la
biologie moléculaire tente d’identifier les
genes impliqués dans la tolérance a la
sécheresse ; la physiologie définit les
effets des stress au niveau de la cellule,
de l'organe ou de la plante entiere ; la
génétique étudie, au niveau des variétés
et des especes apparentées, la variabilité
et la transmission des caractéres interve-
nant dans la tolérance et les possibilités
d’amélioration. Quant aux études agro-
climatologiques, elles se situent aux
niveaux plante et peuplement végétal.
Nous allons présenter les stratégies rete-
nues et les résultats acquis ces dernieres
années en matiére de tolérance a la séche-
resse. Plusieurs mécanismes physiologiques
potentiellement impliqués ont été décrits
et les analyses de la transmission de carac-
teres écophysiologiques ou agronomiques
intéressants ont permis la création de
« matériels d’étude » A partir des ressources
génétiques de certaines especes. La récente
implication de la biologie moléculaire a
permis de mettre en évidence plusieurs
genes candidats pour une participation a
la tolérance a la sécheresse.

Cet ensemble de réflexions conduit 2
définir des stratégies d’amélioration
basées sur les étapes suivantes :

— l'identification et la hiérarchisation des
caracteres de tolérance ;

— la validation de ces caracteres par la
sélection (sélection divergente, lignées
isogéniques) ;

— leur érude génétique ;

— la recherche de marqueurs moléculaires
de ces caracteres.
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Les caracteres
d’adaptation

aux stress .

de leur identification
a I'étude de leur
héritabilite

Multiplicité des caracteres
morphophysiologiques
d’adaptation

La mise en ceuvre des stratégies qui vien-
nent d’étre décrites suppose la descrip-
tion et I'"étude de nombreux caracteres
phénologiques ou morphophysiologiques
d’adaptation. Les mécanismes liés a ces
caracteres interviennent fréquemment en
interaction : I'analyse de ces interactions
constitue donc un préalable indispen-
sable a la définition des objectifs de
sélection.

* L’esquive permet a la plante de réduire
ou d’annuler les effets du stress hydrique
en évitant que le stress ne se produise au
cours du cycle et, en particulier, au
cours d’une phase sensible ou critique.
La précocité chez les céréales a paille
cultivées en zone méditerranéenne (blé,
orge, avoine...), la brieveté¢ du cycle des
cultures pluviales des zones tropicales
seches (mil, sorgho, arachide, niébé...)
sont des mécanismes d’évitement qui
ont dailleurs été largement exploités par
les ;1gricultcurs et les sélectionneurs.
[’augmentation de la précocité n’est
toutefois pas sans inconvénients [2]. De
nombreux travaux ont montré 'existen-
ce d’une relation positive entre longueur
du cycle et rendement potentiel : le
recours a une stratégie d’évitement
conduit ainsi a «sacrifier » une part de
productivité, ce qui peut étre inoppor-
tun lorsque le climat présente une gran-
de variabilité. Un plus grand décalage
peut constituer un avantage lors de la
reprise en croissance aprés un stress
court mais sévere : les plantes tardives,
plus jeunes, présentent généralement
une meilleure capacité¢ de récupération.
Par ailleurs, en cas de gels tardifs (zones
continentales ou d’altitude), les géno-
types tardifs ont une plus grande proba-
bilité d’éviter cet accident.

» L’évitement est li¢ a la capacité de la
plante & maintenir un potentiel hydrique
élevé. Ceci peut étre obtenu par une
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Summary

Genetic adaptation to drought
E. Belhassen, D. This, P. Monneveux

Crop yield components are influenced by two major groups of fac-
tors: genetic and environmental. The latter are mainly related to the
soil and air characteristics of water status and temperature. Various
types of water deficit lead to “drought”, inducing stress and a
consequent reduction in yield.
A number of drought-tolerance strategies have been identified in
crop plants: escape (crop cycle limited to favourable periods), avoid-
ance of dehydration (plant maintains a high hydric potential under
dry conditions), and tolerance (plant resists the effects of a low
hydric potential). Due to the complexity of the mechanisms involv-
ed, breeding for drought-tolerance is a multidisciplinary process
requiring physiological, genetic and molecular approaches in order
to identify the transmissible characters of tolerance and validate
their possible applied value.
The wide range of drought-adaptation strategies shown by higher
plants can be classified according to effect. The characteristics or
mechanisms used to avoid the effects of drought may be phenoty-
pic, morphological or physiological. Avoidance consists in maintain-
ing a sufficient water balance under drought conditions, for
exarrsrple, by increasing water uptake, reducing evapotranspiration,
etc. Several species have developed tolerance to water deficit,
sensu stricto, throught mechanisms such as osmotic adjustment.
Osmotic adjustment is now seen to be a major adaptation mecha-
nism for drought-tolerance (Table 1). It allows important physiologi-
cal activities to function under dry conditions and should have little
negative effect on the yield potential. To express the global beha-
viour of a plant genotype when exposed to drought, various “sus-
ceptibility indexes” or “drought-resistance indexes” were calculated
(Table 2). The indexes should, however, be viewed with caution,
since most of them penalise high-yielding varieties, while others
favour low-yielding, “rustic” varieties rather than the valuable,
stable-yielding varieties.
Due to the various types of stress and adaptation mechanisms involv-
ed, selecting for drought tolerance is a difficult challenge. Compared
with new breeding strategies, “empirical” breeding methods proved
to be relatively inefficient. Higher success rates must therefore be
sought, and this is where physiological criteria and molecular biolo-
gy may be used. The possibilities offered by molecular genetics,
such as QTL (Quantitative Trait Loci) and candidate genes, are dis-
cussed in terms of their practical value to selection.
The search for molecular markers to trace tolerance to hydric stress
in plants has recently been intensified. Stress-inducible reactions
have been characterised in terms of mRNA and protein synthesis.
For dehydration and hydration, the seed has turned out to be suit-
able model. In many cases, abscisic acid, considered a “stress hor-
mone”, has been shown to play a part. The polymorphism of mole-
cular markers was studied, and DNA probes to trace stress-
tolerance were characterised.
It is concluded that, under conditions of low environmental
constraints, high-yield potential should be chosen as a criterion for
variety selection, while in areas of high or erratic environmental
?pnstraints, yield variability in space and time should be considered
irst.
Hence, based on the analysis of interactions between genotype and
environment (Fig. 1) under a wide range of situations, a global
selection strategy is proposed. New tools - physiological, genetic
and molecular - should therefore be divised and integrated into the
Zquarczf; for plant tolerance to drought using a correlative method
1952
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Rendement de la variété

Rendement moyen du site
(moyenne des variétés testées)

Figure 1. Analyse du comportement variétal
(régression rendement de la variété/rende-
ment moyen sur le site). A: variété « rus-
tique », a faible productivité, mais mainte-
nant un assez bon niveau de rendement en
conditions difficiles ; B: variété productive,
mais dont le rendement est fortement affec-
té en conditions difficiles ; C: variété a ren-
dement stable, a large adaptation.

Figure 1. Analysis of varietal behaviour (regres-
sion line of variety yield/mean yield per plot). A:
«rustic » low-yield variety, maintaining good
levels of yield under unfavourable conditions ;
B: productive variety, whose yield is strongly
affected by unfavourable conditions ; C: stable-
yield variety, with broad adaptation.

réduction de la transpiration, qui est
souvent associée a une réduction de la
productivité [4] : la limitation de la
transpiration est en effet en grande partie
obtenue par une fermeture des stomates,
qui limite I'assimilation du CO, et la
photosyntheése. D’autres mécanismes,
moins « contre-productifs », peuvent
toutefois également entrer en jeu
maintien d’une teneur élevée en CO,
dans la chambre sous-stomatique [5], ou
recyclage du CO, issu de la respiration
[6]. Depuis quelques années, il a été
montré chez de nombreuses especes que
la fermeture des stomates et I’élongation
de la feuille sont sensibles A des messages
émis par les racines et transmis aux
feuilles via le xyleme, messages « infor-
mant » ces dernicres de la réduction des
disponibilités en eau au niveau du sol
[7]. L'acide abscissique (ABA) apparait,
suite 2 des travaux récents, comme une
composante majeure mais non exclusive
de cette signalétique [8].

En cas de stress hydrique, la transpira-
tion ¢épidermique joue un role
important ; elle peut étre définie comme
la somme des transpirations s'effectuant
par la cuticule et par les stomates incom-
pletement fermés. La conductivité

hydraulique de la cuticule est lice 2 la
présence de cires présentes au sein de la
matrice cuticulaire et sur la cuticule. Les
dépots de cires épicuticulaires présentent
différentes formes et structures, lides 2
leur composition [9].

La transpiration peut enfin étre affectée
par le phénomene d’enroulement foliaire
[10], considéré comme un indicateur de
perte de turgescence en méme temps
qu’un caractere d’évitement de la déshy-
dratation.

Le maintien du potentiel hydrique foliaire
est également lié & une optimisation de
I"absorption de I'cau par les racines lie a
un ensemble complexe de caracteres mor-
phologiques racinaires : profondeur,
masse et volume, ramification. L'impor-
tance relative de chacun de ces caracteres,
qui conditionne I'«architecture racinai-
re » du végétal, doit étre considérée en
fonction du type de sécheresse [11].

* La tolérance, dans le cas d’un abaisse-
ment du potentiel hydrique, s’exprime
par un maintien de la turgescence, rendu
possible grice au phénomene d’ajuste-
ment osmotique ; cette capacité d’ajuste-
ment osmotique d'un végétal est liée a sa
capacité a accumuler, au niveau symplas-
mique et de maniére active, certains
solutés [2]. L’ajustement osmotique per-
met une protection des membranes et
des systemes enzymatiques [12], en par-
ticulier au niveau des organes jeunes
[13]. Les solutés, dont 'accumulation
permet la diminution du potentiel osmo-
tique et qui contribueraient ainsi a I'ajus-
tement osmotique, sont :

—les ions inorganiques, tels que le potas-
sium qui contribue a 40 % environ de
I'osmolarité [14] ; le nitrate pourrait égale-
ment jouer, chez certaines especes, un réle
important : sa teneur augmente considéra-
blement, en cas de stress hydrique, dans
les feuilles immatures de tournesol [15] ;

— les sucres solubles auraient un réle
majeur dans I'ajustement osmotique ;
leur participation a I’abaissement du
potentiel osmotique a été mise en évi-
dence chez le sorgho [15] et le blé [16] ;
— les acides aminés : la teneur en acides
aminés libres augmente significativement
en situation de déficic hydrique chez le
sorgho et le tournesol ; chez cette derniere
espece, cela explique 18 % de la baisse
du potentiel osmotique [15]. Parmi ces
acides aminés, la proline semble jouer un
role particulierement important : son
accumulation en cas de stress hydrique
est spectaculaire ; on lui attribue un réle
d’osmoticum au niveau du cytosol et au
niveau de la vacuole, mais aussi un role

dans la protection des membranes et des
systemes enzymatiques et dans la régula-
tion du pH [17] ;

—les acides organiques : I'acide malique
est quantitativement important chez la
plupart des especes cultivées [18] ; il
contribuerait (pour une assez faible part
toutefois) a I'abaissement du potentiel
osmotique chez le sorgho [19].
L’ajustement osmotique apparait
aujourd’hui comme un mécanisme
majeur d’adaptation a la sécheresse ;
I'intéréc croissant qui lui est porté est lié
a différents facteurs (tableau 1)[10, 20-
24] : l'ajustement osmotique permet le
maintien de nombreuses fonctions phy-
siologiques (photosynthése, transpiration,
croissance...) ; il peut intervenir a tous
les stades du développement et son
caractere inductible suggere qu'il n’a pas
(ou peu) d’incidence sur le rendement
potentiel.

* La résistance a la déshydratation est
lide a une réduction de lactivité chi-
mique de I'eau, a une réduction de
’hydratation des macromolécules et a
une altération des membranes cellulaires.
Malgré T'insuffisance de la connaissance
des effets de la déshydratation a I'échelle
cellulaire, plusieurs tests ont été mis au
point qui permettent d’évaluer empiri-
quement l'impact physiologique de la
perte d’eau; parmi ces tests, on peut
citer par exemple le test de Jordan et
Sullivan [25], consistant en une mesure
conductimétrique de I'efflux d’ions
consécutif a la perte d’intégrité des
membranes. Les mesures d’émission de
fluorescence des chlorophylles ont été, au
départ, présentées comme une méthode
d’'appréciation globale des effets non sto-
matiques de la déshydratation sur les
membranes chloroplastiques ; la réalité
est sans doute plus complexe, ces
mesures intégrant également les effets
stomatiques de la déshydratation [26].
De nombreuses substances 2 réle osmo-
régulateur ont également un réle de pro-
tection au niveau des membranes.

L'identification

et la hiérarchisation

des caracteres
phénologiques

et morphologiques

de tolérance

Face a la multiplicité des caracteres

d’adaptation, il convient d’effectuer
parmi eux un tri. Le choix des caractéres
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Intérét des mesures de capacité d'ajustement osmotique en tant
que critere d’évaluation de la tolérance au stress hydrique

Type d'adaptation

inductible

Facteur d’'induction

teneur en eau du sol

Role

maintien de la turgescence

- maintien de la croissance [20]
- retardement de I'enroulement et de la sénescence

foliaires [10]

- régulation stomatique [21]

Facilité de mesure

— mesures conjointes de potentiels hydrique, osmo-

tique et de turgescence, et de teneur relative en

eau

- dosages d’osmolytes (difficiles a relier aux capaci-
tés d’ajustement)

Relations avec le
comportement
agronomique

- relations entre capacité d'ajustement et rendement
en grains sous stress [22, 23]

Variabilité génétique

- élevée [23, 24]

Déterminisme
génétique

- caractére monogénique récessif [23]

Value of osmotic adjustment measurements as criterion of water stress tole-

rance

a sélectionner est important : il peut étre
effectué en recherchant, dans le cadre
d’essais réalisés dans différentes condi-
tions environnementales, les relations
existant entre le rendement ou certains
indices exprimant la tolérance du géno-
type ainsi que l'expression de certains
caracteres morphophysiologiques ou phé-
nologiques ; cette approche, décrite en
détail par Acevedo [27], a été reprise par
de nombreux sélectionneurs et a permis
d’identifier les principaux caracteres asso-
ciés a différents types de sécheresses. Elle
présente toutefois de sérieuses limi-
tations :

— plusieurs « indices de tolérance », ou
« indices de sensibilité », ont été propo-
sés, faisant tous intervenir le rendement
sous stress et le rendement potentiel
(tableau 2) (22, 28-30]. Or, le fait de
prendre en compte I'un quelconque de
ces indices comme base de calcul des
corrélations conduit a des interprétations
tres diverses : le mode de calcul de la
plupart de ces indices « pénalisant » tres
fortement les génotypes a rendement
potentiel élevé, des valeurs tres élevées
caractérisent plutot des génotypes rus-
tiques a faible productivité que des géno-
types a rendement stable et élevé. Par
ailleurs, certains modeles font intervenir
la précocité, faisant ainsi abstraction de
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la capacité d’évitement ; une maniere de
contourner cette difficulté consiste a
mettre en rapport ces indices et la pro-
ductivité : les variétés a indice de toléran-
ce élevé (rendement stable) et a rende-
ment potentiel élevé sont les plus
intéressantes ;

— seuls les caractéres facilement mesu-
rables au champ (caracteres phénolo-
giques, composantes du rendement,
caracteres morphologiques et certains
caracteres physiologiques) peuvent entrer
dans ce type d’analyse ;

— comme dans le cas des études d’inter-
actions génotype/milieu, ces analyses
doivent prendre en compte plusieurs
lieux et plusieurs années pour intégrer au
mieux la variabilité environnementale
(spatiale et interannuelle), ce qui induit
des dispositifs expérimentaux relative-
ment lourds.

La validation des caracteres
morphophysiologiques

de tolérance au déficit
hydrique

Les parametres morphophysiologiques
retenus ne peuvent, en toute rigueur,
étre utilisés en sélection qu’apres que
leur role effectif dans la tolérance a été

vérifié et que leur héritabilité est suffi-
sante pour donner prise A la sélection. La
validation du role de ces caracteres peut
étre effectuée soit en créant des lignées
isogéniques, soit en appliquant un sché-
ma de sélection divergente. La création
de lignées isogéniques n’est en fait, en
I’état actuel des recherches, réalisable que
pour des caracteres morphologiques a
déterminisme génétique simple : des
lignées isogéniques pour la glaucescence
[31] ont permis de décrire le role de ce
caractere dans l'utilisation de I'eau par la
plante. Dans le cas de caracteres physio-
logiques (a déterminisme génétique plus
complexe), il est plus réaliste d’envisager
la création de lignées issues de sélection
divergente. Des exemples de schéma de
sélection divergente [32, Al Hakimi
(communication personnelle)] consti-
tuent également un exemple de sélection
divergente pour divers caracteres mor-
phophysiologiques (volume racinaire,
maintien de la teneur relative en eau,
rapport isotopique 13C/12C) conduite sur
des populations issues de croisements
interspécifiques.

L'étude génétique

des caracteres
morphophysiologiques
de tolérance au déficit
hydrique

Létude génétique des caracteres de tolé-
rance au déficit hydrique implique d’étu-
dier ces caracteres, par exemple sur des
populations ségrégantes F2, F3, et éven-
tuellement BC1 (issues d’un rétrocroise-
ment ou back-cross). La principale diffi-
culté, sur le plan expérimental, réside
alors dans le fait que les mesures physio-
logiques souvent lourdes doivent étre
conduites sur un grand nombre d’indivi-
dus hétérozygotes différents, ce qui inter-
dit par ailleurs toute répétition des
mesures. Il n’est des lors pas étonnant
que les études de transmission ou d’héri-
tabilité des caracteres physiologiques
soient peu nombreuses.

Une variabilité génétique importante a
pu toutefois étre mise en évidence en ce
qui concerne 'évitement de la déshydra-
tation. Chez le sorgho, par exemple, on
a noté [2] des potentiels hydriques
foliaires, dans les conditions du champ,
compris entre -1,34 et -1,83 MPa.

La conductance stomatique présente une
grande variabilité génétique [33]. Chez le
coton, des effets additifs et de dominance




ont été mis en évidence et I'héritabilité a
été évaluée a 0,25 [34]. La capacité
d’accumulation d’ABA (qui conditionne la
fermeture des stomates) présente des varia-
tions génétiques importantes [35], mais
dépend également de I'age de la plante, et
du potentiel hydrique foliaire [36, 37].
Chez le sorgho [38], la présence de cires
épicuticulaires est controlée par un seul
gene dominant Bm : des travaux plus
récents [39] indiquent que I'absence de
cires est conditionnée par deux locus
(Bm1 et Bm2), le caractere de dispersion
des cires (sparse-bloom) étant contrdlé par
des alleles récessifs correspondant a trois
locus au moins (h1, h2 et h3). Les deux
caracteres ségregent de maniere indépen-
dante et aux différentes combinaisons
correspondent divers types et quantités
de cires. La glaucescence est contrdlée,
chez le blé, par une série de genes (wl,
W1, W1', W2a, W2b, W2’) correspon-
dant aux génomes B et D [40].

Une variabilité génétique trés importante
a pu étre notée pour la plupart des carac-
teres racinaires. En revanche, les études
d’héritabilité sont plutoe rares. Chez le
riz [41], I'héritabilité de la profondeur
racinaire, du nombre de racines et du
rapport de masse racines/parties
aériennes est faible. La longueur et le
nombre des racines étaient contrdlés par
des alleles dominants chez 'un des
parents, le rapport racines/parties
aériennes étant, quant a lui, controlé par
des alléles dominants ou récessifs, selon
les parents ; des effets additifs et de
dominance ont été notés par ces auteurs
pour tous ces caracteres, dont I'héritabili-
t¢ est d’'un niveau moyen. Les travaux
conduits ultérieurement [42] ont confir-
mé l'existence de ces effets d’additivité et
de dominance ; ces auteurs ont égale-
ment mis en évidence I'existence de rela-
tions étroites entre caractéres racinaires.
Le nombre de racines séminales apparait
fortement héritable [43].

Une variabilité génétique importante de
la capacité d’ajustement osmotique a été
mise en évidence chez le blé [23], I'orge
[24] et le tournesol [44]. Les études
génétiques de la descendance d’un croi-
sement entre génotypes a capacités
d’'ajustement contrastées [45] suggere un
déterminisme simple (deux alleles d’'un
méme locus, « forte capacité d’ajuste-
ment », de nature récessive).

L'étude de ces caracteres physiologiques
a apporté de précieuses informations sur
le fonctionnement de la plante face au
stress. Cependant, leur mesure est sou-
vent fastidieuse et peut difficilement étre
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envisagée dans le cas d’effectifs impor-
tants (populations ségrégeantes, res-
sources génétiques...). La recherche
d’outils et d’approches permettant la
prise en compte de la variabilité géné-
tique a été entreprise et les techniques de
marquage moléculaire sont, des lors,
devenues des outils potentiels de nom-
breux programmes de recherche.

L'utilisation

des marqueurs
moléculaires

pour I'amélioration
de la tolérance

au déficit hydrique

Le développement des techniques de bio-
log,ie moléculaire a ouvert une nouvelle
voie pour I'étude des réactions de la plantc
face a un stress, au niveau des régions
chromosomiques impliquées et de la
modulation de l'expression du génome.
En tentant de dégagcr. parmi ces réac-
tions, celles susceptibles de conférer une
tolérance au stress, il devient méme envi-
sageable, par I'ingénierie génétique, de
transférer les parties du génome intéres-
santes et de surexprimer (ou, au contraire,
de bloquer) des genes dans des plantes
d’intérét agronomique. Encore faut-il,

dans une premiere étape, identifier les
. . l .

genes potentiellement impliqués dans les

mécanismes de tolérance (geénes candidats

qu’il peut étre intéressant de transférer) et

définir un contexte génétique adéquat.

Recherche de marqueurs
inductibles de réponse au
stress

Il est possible d’analyser les modifica-
tions du génome se produisant au cours
du stress, et ce au niveau de la tmnsulp-
tion (lecture de la partie codante du gene
et synthese ’ARN messager), de la tra-
duction du messager en protéines et des
modifications post-traductionnelles des
protéines. Les techniques d’électrophorese
et d’hybridation moléculaire permerttent
de séparer et repérer des protéines et
ARNm nouvellement apparus ou dispa-
rus dans une plante.

Plusieurs stratégies ont fourni des infor-
mations importantes sur 'induction des
produits d’expression lors d’un stress
hydrique.

La premiere approche consiste a induire
un stress sur une plante entiére ou une
plantule, puis a suivre les modifications
au niveau des protéines ou des ARN
messagers au cours du stress. On peut
ensuite remonter aux genes correspon-
dants en utilisant les protéines ou
ARNm spécifiques du stress pour fabri-
quer des sondes destinées a cribler des
banques de genes. Ces banques géno-
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miques représentent 'ADN d’une plan-
te, fragmenté et isolé par morceaux dans
ce que I'on appelle des vecteurs de clona-
ge, qui permettent 'amplification de ces
fragments par une bactérie ou un virus.
Plusieurs genes ont été identifiés grice
au suivi de I'expression génique au cours
du développement et, notamment, lors
de la formation de la graine ou lors de sa
bcrmln‘mon Au cours de ces phéno-
menes, se produit « naturellement » une
déshydratation ou une réhydratation
importantes auxquelles les angiospermes
se trouvent de fait adaptés.
Connaissant les voies métaboliques
impliquées dans la réponse au stress, on
peut tenter de cloner les genes corres-
pondant aux enzymes clés de ces réac-
tions et analyser leur modulation
d’expression au cours du stress ou modi-
fier leur niveau d’expression et suivre la
réaction de la plante.

L’étude des mutants pour ces voies
métaboliques ou la transmission du mes-
sage hormonal de stress peut donner des
informations supplémentaires sur les
régions du génome impliquées.

Des résultats originaux ont été obtenus
jusqu’a présent par ces différentes
approches. On a ainsi pu mettre en évi-
dence toute une panoplie de genes régu-
[és au cours du stress hydrique, selon
une séquence précise d’événements. De
la séquence des z,,ims on a pu déduire la
séquence des protéines correspondantes
et, dans certains cas, des fonctions ont
été suggérées par homologie avec des
séquences connues.

De bonnes revues de 'ensemble de ces
gencs ont été présentées [46-49]. Les
genes lmpllqucs peuvent étre regroupgs
en petites familles multigéniques possé-
dant des caractéristiques structurales
communes. Bon nombre d’entre eux
(genes « RAB » entre autres) sont induc-
tibles par une hormone végétale, I'acide
abscissique, souvent considérée comme
« messager » du stress. Parmi les geénes
exprimés en fin d’embryogenese (dits
genes LEA), certains pourraient coder
pour des protéines jouant un role par
leur liaison avec I'eau, leur pouvoir
osmoprotecteur, comme canaux
ioniques, ou encore comme protéines
régulatrices. Certains genes sont spécifi-
quement exprimés dans la graine, mais
d’autres s’expriment également dans les
parties végétatives au cours d’une déshy-
dratation poussée. Les niveaux de régula-
tion de ces geénes sont donc tres divers,
tant d’'un point de vue spatial que de
celui du développement. Par ailleurs,
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Tableau 2

Présentation de difféerents modes de calcul des « indices de sensi-

bilité a la sécheresse »

Indice de sensibilité a la sécheresse « Drought Susceptibility Index » de

Fischer et Maureer [28] ;
S = Yd/Yp

Yd = rendement en grains en conditions de sécheresse ;
Yp = rendement en conditions « optimales » (irriguées).

Indices de stabilité :

- régression rendement variétal/rendement du site ;
- rendement moyen de la variété sur I'ensemble des sites ;

- carré moyen de la déviation Sd2? ;
- coefficient de détermination r2 [22].

Indice de résistance a la sécheresse « Drought Resistance Index »

de Bidinger et al. [29] :
= (Ya - Ys)/SEs

Ya = rendement en conditions de stress ;
Ys est obtenu par ajustement, en utilisant I'équation Ys =

+ b3 (bl2),
avec Yc =

a + bl (Yc) + b2 (bl)

rendement en conditions irriguées,

et bl = nombre de jours entre semis et floraison.

Indice de sensibilité a la sécheresse « Drought Susceptibility Index »

de Acevedo [30] :
= (1-Yd/Yp)/D

Yd = rendement en conditions de sécheresse ;

Yp = rendement en conditions favorables (irriguées) ;

D = « intensité de la sécheresse » = 1 - Ydm/Ypm ;

Ydm = moyenne de rendement de |'essai, en conditions de sécheresse ;

Ypm = moyenne de rendement de |'essai, en conditions favorables (irriguées).

Various calculations used for drought susceptibility indexes

Iajustement osmotique, défini comme la
capacité des plantes a accumuler active-
ment des solutés pour maintenir la tur-
gescence, apparait chez de nombreuses
especes comme un mécanisme clé dans
la tolérance a la déshydratation. Or de
nombreux genes impliqués dans Tajuste-
ment osmotique (synthese des osmolytes,
pompes lomqucs ou aqueuses...) voient
leur expression étre modulée au cours du
stress. Finalement, le role de ces genes
« candidats » dans la réponse au stress
peut se situer au niveau des différentes
voies métaboliques, de la régulation de
I'expression du génome ou de la création
et de la reconnaissance du signal de
stress.

Deux objectifs se dessinent a partir de
ces travaux :

— ces genes peuvent étre utilisés pour
transformer des plantes et étudier ainsi

leur role dans les plantes transgéniques
obtenues [50, 51] ;

—Iétude des séquences régulatrices pré-
sentes en amont de ces genes et des élé-
ments régulateurs agissant en « trans »
(c’est-a-dire codés en un autre endroit
du génome) permet d’aborder le proble-
me de la régulation génique. Des
séquences consensus de réponse a I'acide
abscissique ont été déja déterminées
[52]. D’autres genes, en revanche, ne
présentent pas ces séquences tout en res-
tant inductibles par le stress hydrique.
Des messagers hormonaux tels que
I’acide jasmonique peuvent enfin interve-
nir dans le cas de stress plus poussés [53,
54].

L’approche moléculaire pose elle-méme
des problemes :

— tous ces genes induits par le stress ont-
ils vraiment un réle dans l'acquisition de
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la tolérance au stress, ou bien ne font-ils
que marquer le stress subi par les plantes ?
— comment les relier aux critéres phvslo-
logiques précédemment définis et les uti-
liser dans un schéma de sélection ?

—la transformation d’une plante par un
petit nombre de geénes dans n’importe
quel fond génétique est-elle suffisante
pour conférer a la plante une meilleure
tolérance au stress ?

Ces problemes ne pourront sans doute
étre résolus que par un retour a la phy-
siologie de la plante et une analyse géné-
tique poussée.

Parallelement a I'approche analytique,
une autre stratégie consiste a rechercher
un maximum de marqueurs moléculaires
du stress, qu’ils interviennent directe-
ment par une structure codante particu-
liere (gene «cible ») ou qu'ils n’agissent
que par liaison génétique a un gene
« cible ». Ces marqueurs serviront alors a
repérer, sur un génome donné, les zones
chromosomiques clés dans I'acquisition
de la tolérance au stress hydrique,
régions dont on pourra suivre |'évolution
au cours de programmes de sélection.
L’idée principale est de localiser et « éti-
queter », au niveau du génome des
plantcs les plus tolérantes, les genes ou
séquences impliqués dans cette tolérance,
afin de pouvoir suivre aisément leur
devenir au cours de programmes de
sélection.

Etude du polymorphisme
de marqueurs moléculaires
et relation avec la tolérance
au stress

Il est possible d’analyser directement des
différences existant au niveau du génome
végétal par différentes techniques de
marquage moléculaire [55]. On peut
tenter de les relier a des différences de
comportement face au stress hydrique. 1
s'agit donc de rechercher des relations
entre le marqueur et le comportement en
conditions limitatives.

Ainsi, un polymorphisme de type RFLP
(restriction fragment length polymorphism)
peut étre recherché entre un grand
nombre de génotypes a comportement
contrasté face au stress hydrique. On
peut rechercher des corrélations entre le
polymorphisme observé et une différence
de comportement vis-a-vis du stress [56].
S’il existe une corrélation statistique forte
entre la présence d’alleles donnés au

locus de certains marqueurs et un carac-
tere de tolérance, ces marqueurs pour-
ront étre utilisés dans une seconde étape
de recherche de liaison génétique sur des
populations en ségrégation pour confir-
mer leur validité en tant que marqueur
du stress.

On peut utiliser, comme sonde, des
séquences ADNc ou génomiques cor-
respondant A des genes impliqués dans
la réponse au stress hydrique [57]. Les
alleles statistiquement corrélés a un
caractere de tolérance pourraient éven-
tuellement correspondre a une séquen-
ce codant pour un geéne plus exprimé
ou plus efficace dans la réponse au
stress.

Recherche de QTL

« sécheresse » :

la génétique moléculaire
du stress

Le terme QTL (quantitative trait loci)
désigne les locus déterminant un caracte-
re quantitatif généralement de type mul-
tigénique. La recherche de QTL vise a
localiser des zones du génome (trouver
les locus) impliquées dans la variation de
ce caractere [58].

Schématiquement, on mesure la valeur
du caractere analysé (morphologique,
agronomique ou physiologique) sur une
descendance en ségrégation sur laquelle
aura préalablement été érablie une carte
génétique sommaire. Les descendances
en ségrégation analysables sont des
plantes issues du croisement controlé de
type rétro-croisement, F2 (autoféconda-
tion d’'un hybride entre deux variétés),
lignées recombinantes ou HD (haploi-
des doublés issus de la production
d’haploides a partir d’'un hybride entre
deux variétés). Ces populations permet-
tent de suivre la coségrégation de mar-
queurs et/ou de caractéres agronomiques
intéressants.

Toutes les méthodes de recherche de
QTL sont basées sur des études de liai-
son génétique entre les QTL et des
marqueurs moléculaires. S’il existe des
QTL, chacun sera entouré par des mar-
queurs qui n’en sont pas trop distants.
On pourra donc exploiter les fré-
quences de recombinaison entre les
QTL et leurs marqueurs les bordant
dans une population en ségrégation.
Des logiciels trés performants de type

Mapmaker-QTL permettent de

résoudre ces équations pour tous les
couples de marqueurs adjacents, locali-
sant ainsi les différents QTL sur le
génome.

En recherchant des QTL, on peut trou-
ver plusieurs régions encadrées par des
marqueurs moléculaires, dont la varia-
tion allélique est liée a la valeur phénoty-
pique, notamment sur la tomate pour la
quantité de sucres solubles, la masse et le
pH des fruits [59], ce qui est cohérent
avec l'idée d’un caractere plurigénique.
Par ailleurs, plusieurs QTL, correspon-
dant a différents parametres physiolo-
giques de mesure de tolérance au stress,
sont susceptibles de se trouver au méme
locus sur un chromosome donné; cette
région présenterait alors un grand intérét
pour une sélection multicaractere.

Si, dans ces mémes régions chromoso-
miques, il est possible de localiser un
certain nombre de genes candidats (les
genes répondant au stress), cela renforce-
rait leur caractere de geénes cibles et
confirmerait également la validité des
QTL. Si, en revanche, il n’est pas pos-
sible de localiser des geénes candidats
connus au niveau de certains QTL, on
envisagera de repérer de nouveaux genes
candidats ou séquences régulatrices dans
ces régions du génome.

L'approche QTL est donc une stratégie
possible pour I'amélioration de la tolé-
rance A la sécheresse. Des QTL liés a la
tolérance au froid sont déja connus chez
lorge [60]. Des QTL liés a la produc-
tion d’acide abscissique ont été mis en
évidence sur le blé tendre et le mais [61]
et de nombreux travaux sont en cours
concernant la recherche de QTL liés a
d’autres criteres physiologiques de la
tolérance aux stress.

Il faut néanmoins définir les limites de
cette méthode : I'existence d’interac-
tions QTL/environnement et 'extra-
polation des QTL a d’autres génotypes
restreignent leur utilisation. Par
ailleurs, cette méthode est dépendante
de la définition des criteres de toléran-
ce a mesurer, ainsi que de leur signifi-
cation véritable dans «la » tolérance
ou les différents types de tolérance
possible : le choix des criteres physio-
logiques de mesure de la tolérance au
stress conditionne en effet la pertinen-
ce de la technique QTL. L'objectif
général de toutes les approches basées
sur la recherche de QTL vise, a terme,
a mettre en place des programmes de «
sélection assistée par marqueurs »
(SAM) de variétés tolérantes aux
stress.
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Quelles
approches retenir

La productivité
comme objectif,
ou plutot la stabilite ?

Dans les zones écologiquement favo-
rables ou a faibles contraintes environne-
mentales, le choix du rendement poten-
tiel (ou aptitude génétique au rende-
ment) comme objectif de sélection
savere relativement justifié dans la mesure
ou les conditions de milieu (sol, climat,
techniques culturales) permettent
I'expression de cette aputude gcnethue
[62]. Dans les régions a contraintes envi-
ronnementales fortes et erratiques, la
productivité ne peut étre retenue comme
objectif de sélection, des niveaux de ren-
dement proches du rendement potentiel
ayant de tres faibles probabilités d’étre
atteintes. La définition des objectifs passe
dans ces zones par une analyse de varia-
bilité des rendements intégrant 'analyse
de la variabilité environnementale spatiale
et interannuelle (en d’autres termes par
une analyse des interactions génoty-
pc/milicu) : dans le cas contraire, la ten-
tation est g,randc pour le sélectionneur
de choisir un génotype sur la base de son
comportement dans une gamme étroite
d’environnements, ce qui peut conduire
a un certain nombre de surprises quant
au comportement ultérieur du génotype,
par exemple lorsque celui-ci sera multi-
plié et diffusé dans des environnements
variés.

Le rendement, un critere
de sélection pertinent ?

De nombreux travaux [63, 64] aboutis-
sent a la conclusion que la sélection pour
le rendement (et ses composantes) est
peu efficace en conditions environne-
mentales défavorables, la variance géné-
tique et 'héritabilité de ce caractere
étant, dans ces conditions, peu élevées.

La possibilité, pour obtenir des géno-
types tolérants au stress, d’effectuer la
sélection en conditions favorables, ou
défavorables, a été discutée [65] ; la dis-
tinction entre « milieux favorables » et
« milieux défavorables » implique une
caractérisation précise de ces milieux,
une quantiﬁcati(m des stress subis et des
pressions de sélection appllquus; de
plus, la capacité d’un génotype a produi-
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re une quantité élevée de grains dans un
milieu caractérisé par des contraintes
données peut dépendre de caracteres
aussi différents que :

— des adaprations spécifiques liées a une
grande rusticité (production de biomasse
végétative importante, faible indice de
récolte) qui interviendront surtout dans
des milieux a tres fortes contraintes ;

— des adaptations « inductibles », a faible
colit énergétique cumulé, compatibles
avec une productivité élevée (comme cela
semble étre le cas pour I'ajustement
osmotique par exemple) ;

—des «adaptations » recouvrant en fait
des « effets résiduels » de potentiels élevés
de rendement, qui s’expriment surtout
dans des milieux favorables ou a
contraintes modérées.

Il convient bien entendu d’éviter que les
milieux (sol, climat, techniques) dans les-
quels est pratiquée la sélection présentent
une trop grande disparité avec les
milieux ou les futures variétés devront
étre cultivées.

L'incapacité du rendement a étre utilisé
comme seul critere de sélection en
conditions environnementales difficiles
conduit a définir et a3 mettre en ceuvre
une véritable « stratégie de sélection »
permettant une identification, une des-
cription et une validation des caracteres
de tolérance, une érude génétique de ces
caracteres et la recherche de marqueurs
moléculaires leur étant associées.

Stratégie globale

de sélection : l'analyse
des interactions
génotype/milieu

Des 1974, Reitz [66] regroupe les varié-
tés d’especes cultivées en trois catégories
(figure 1) :

— les variétés maintenant des rendements
élevés dans une large gamme d’environ-
nements ;

— les variétés assurant une production
relativement élevée de grains dans les
environnements a fortes contraintes
(souvent qualifiées de rustiques) ;

— les variétés ne donnant de bons rende-
ments qu'en conditions trés favorables
(notion de variété a haute productivité).

Différents modeles ont été proposés pour
analyser les interactions gcnotypc/mlllcu
Ils reposent tous sur un suivi du com-
portement, dans une large gamme de
situations différentes, d'un méme groupe
de variéeés ; la stabilité du rendement

d’une variéeé est évaluée dans la plupart
de ces modeles :

—a partir des valeurs du coefficient de
régression, du rendement moyen obtenu
en prenant en compte I'ensemble des
«situations » et du carré moyen de la
déviation Sd2 [67] ;

—a partir du coefficient de détermina-
tion r2 [68].

Ces modeles linéaires d’analyse ont fait
I'objet de nombreuses critiques. On leur
reproche, en particulier [31] :

—de confondre les effets principaux et
les effets d’interaction ;

—de ne pas prendre en compte la non-
linéarité évidente des réponse des géno-
types aux variations des conditions envi-
ronnementales.

Des modeles multivariés ont été plus
récemment proposés [69] ; le program-
me AMMI (additive main effects and
multiplicative interactions) est un exemple
d’application de ces modeles pour I'ana-
lyse du comportement : il a été appliqué
a lanalyse de la stabilit¢ du rendement
du blé dur dans le Bassin méditerranéen
[31]. En tout état de cause, les modeles
d’étude d’interactions génotype/milieu
(tant linéaires que multivariés) doivent
étre considérés :

— comme des modeles purement descrip-
tifs du comportement ; ils relevent d’une
;1ppr0che bi()métriquc qui ne cherche ni
a définir ni a expliquer le réole des fac-
teurs de I'environnement ou le fonction-
nement biologique de la plante ;

— comme fortement dépendants de
Iéchantillon génétique testé, cest-a-dire
de la nature des génotypes inclus dans
les essais [70].

Les revues bibliographiques [71-74] met-
tent bien en évidence les limitations de
ces modeles en méme temps que leur
intérét en vue d’une description succine-
te des comportements variétaux.

Une intégration

des approches
physiologiques,
génétiques et moléculaires

Ce qui précede montre que des
approches plus explicatives des méca-
nismes de tolérance a la sécheresse (a
terme plus efficaces en matiere d’amé-
lioration génétique) passent par une
intégration croissante a la sélection
d’outils physiologiques, génétiques et
moléculaires dans le processus de sélec-
tion. La démarche retenue dans ce cas
est de type « corrélative » (figure 2):



des relations sont en effet recherchées
entre le rendement (ou ses parameétres
de stabilité), les mécanismes morpho-
physiologiques de tolérance, les criteres
d’évaluation de ces mécanismes (facile-
ment mesurables et applicables en
sélection) et des marqueurs molécu-
laires de ces criteres. Compte tenu des
limitations objectives propres a la
démarche corrélative, des procédures de
validation s'imposent l'analysc des
effets sur les caracteres agronomiques et
le rendement, ainsi que des sélections
divergentes (voire assistées par mar-
queurs) pratiquées, permet de conforter
le choix des criteres et des marqueurs et
de préciser le role des caracteres corres-
pondants. De telles méchodes
n’excluent pas les approches conven-
tionnelles plus empiriques qu’elles
compleétent, en leur conférant une base
plus rationnelle.

Conclusion

La tolérance a la sécheresse est un phé-
nomene complexe, faisant intervenir,
face a la pression erratique des
contraintes environnementales, de
nombreux mécanismes interagissant
entre eux et possédant un déterminis-
me génétique complexe. Face a cette
réalité, 'amélioration générique de la
tolérance a la sécheresse ne peut se
contenter ni d’'une amélioration empi-
rique (qui a d’ores et déja montré ses
limites), ni d’une introduction « a
I'aveugle » de caracteres de tolérance
chez des génotypes productifs. La stra-
tégie a mettre en ceuvre dans une telle
situation nous semble devoir prendre
en compte plusieurs niveaux d’intégra-
tion, en définissant pour chacun d’eux
un objectif spécifique : la description
du comportement global dans des
milieux donnés, la caractérisation phy-
siologique, I'analyse génétique des
caracteres et la recherche de marqueurs
pour ces caracteres. Ces étapes appa-
raissent ainsi comme autant de
maillons dans une chaine faisant inter-
venir des connaissances et compétences
en matiere de physiologie, de géné-
tique et de biologie moléculaire. La
mise en place de programmes basés sur
de telles stratégies requiert donc la
constitution d’équipes pluridiscipli-
naires et la mise en place de larges col-
laborations M
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Résumeé

Les mécanismes qui interviennent dans
I'adaptation des plantes cultivées a la
sécheresse sont nombreux : les carac-
teres phénologiques, morphologiques
et physiologiques auxquels ils sont liés
sont décrits et classés tandis que cer-
taines interactions entre ces méca-
nismes sont relevées. Apres présenta-
tion des mécanismes d’adaptation aux
milieux a fortes contraintes environne-
mentales, une analyse critique des stra-
tégies d’amélioration pour la tolérance
est proposée, portant sur des études
conduites a différents niveaux (géno-
me, plante, peuplement) et uti%isant
divers outils physiologiques, génétiques
et moléculaires.






